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Introducciôn
La Avutarda Comùn présenta una serie de caracteristicas morfolôgicas y de 
comportamiento que hacen de ella un objeto de estudio sumamente interesante. En 
primer lugar, es una de las especies de mayor tamano de la avifauna europea, en la que 
los machos estân sometidos a una fuerte selecciôn sexual, tanto a través de la 
competencia intrasexual, como mediante mecanismos de elecciôn de pareja por las 
hembras, lo que sin duda ha favorecido su extremado dimorfismo sexual en peso. En 
segundo lugar, su sistema reproductivo, clasificado como de tipo lek en revisiones 
omitolôgicas y sobre sistemas de apareamiento, aunque recientemente se han planteado 
dudas sobre cuâl de las diversas variantes de dicho modelo représenta me)or su 
comportamiento reproductivo. Por ultimo, los machos desarrollan a finales del inviemo 
y en primavera algunas estructuras o rasgos de su plumaje que son exhibidos tanto 
durante la fase de establecimiento de jerarquias al final del inviemo, como durante el 
cortejo de las hembras previo a la côpula. Entre dichos rasgos destacan las barbas y el 
llamativo diseno del cuello o go la. La expresiôn de estos caractères sexuales 
secundarios podria estar relacionada con el peso, el tamano o la edad del macho, 
cumpliendo una funciôn indicadora de la capacidad competitiva trente a otros machos.
Desde la publicaciôn, a mediados del siglo pasado, de la primera monografïa 
sobre Avutarda Comùn (Gewalt 1959), se han descrito en distintos trabajos algunos de 
los aspectos de su biologia mencionados en el pârrafo anterior. Haremos menciôn a los 
mismos en los diferentes capitulos de esta tesis. En concreto, la poblaciôn ibérica de 
esta especie, la mâs numerosa del mundo, ha sido objeto de diverses estudios en 
profundidad, destacando los résultantes de un amplio proyecto de investigaciôn basado 
en el seguimiento de individuos marcados iniciado hace 20 anos por el equipo del 
Museo Nacional de Ciencias Naturales, trabajos a los que también aludiremos en los 
distintos capitulos de esta tesis (para mâs detalles, ver Alonso et al. 2002, 2004, 
w^vvv.provectoavTitarda.org). Si queremos mencionar aqui las cinco tesis doctorales 
defendidas hasta la fecha (Hidalgo 1989, Martinez 1989, Martin 1997, Morales 1999, 
Martin 2001), las tres ultimas realizadas en el seno del citado equipo. Las dos primeras 
describen, basândose en censos y muestreos de actividad y de hâbitat, varios aspectos 
sobre la biologia y dinâmica poblacional de la especie, respectivamente en la zona 
cacerena de Sierra de Fuentes y en la zamorana de Villafâfila. Las otras tres abordan, ya 
con una aproximaciôn individual, gracias al empleo de ejemplares marcados, el 
comportamiento matemo-fîlial y el proceso de émaneipaciôn juvenil, la ecologla 
reproductiva y los movimientos estacionales, y la dispersiôn juvenil y estructura 
genética, las dos primeras en Villafâfila, la tercera en Madrid. En la segunda de estas 
ultimas tesis se acometiô por primera vez el estudio de algunos aspectos del 
comportamiento reproductivo de la especie basado en individuos marcados. Sin 
embargo, el restringido tamano de muestra utilizado en dicho estudio limitô el alcance 
de las conclusiones sobre las relaciones entre caractères individuals -principalmente 
edad y biometria- y estrategia reproductiva. Es precisamente este ultimo aspecto el que,
junto a otros no estudiados con anterioridad, se ha desarrollado con mâs ampiitud en la 
presente tesis doctoral, gracias a la amplia muestra de individuos marcados disponible.
La presente memoria de tesis doctoral consta de 8 capitulos, en los que se 
pretende ampliar el conocimiento actual sobre estos y otros aspectos del 
comportamiento reproductivo de la Avutarda Comun. En el capitulo 1 presentamos los 
resultados sobre la biometria de machos y hembras adultas basados en una amplia 
muestra tomada de individuos en libertad. Los objetivos fueron, primero, obtener con 
precision su grado de dimorfismo sexual en tamafio y peso, comparândolo con el de 
otras grandes Otididas. En segundo lugar, exploramos cuâl de los dos grandes 
mecanismos, selecciôn sexual o selecciôn natural, puede haber dado lugar a dicho 
dimorfismo entre sexos.
En el capitulo 2 hacemos una descripciôn cuantitativa y detallada del sistema 
reproductivo de la Avutarda en la poblaciôn de Madrid, mediante al anâlisis de datos 
tanto poblacionales como procedentes de una amplia muestra de individuos marcados 
en diverses grupos reproductives, con el fin de describir el sistema reproductivo de la 
especie lo mâs rigurosamente posible. Detallames las generalidades del proceso de 
explosiôn del lek y las relaciones entre las caracteristicas individuales de cada macho y 
dicho proceso de explosiôn, para comprender mejor el significado evolutive del mismo.
En el capitulo 3 hemos medido distintas variables biométricas, asi como la 
Icngitud y el numéro de barbas, y categorizado el desarrollo del carâcter diseno del 
cuello en una muestra de machos marcados a diferentes edades y seguidos a lo largo de 
varios anos en libertad, lo que nos ha permitido contribuir al esclarecimiento de las 
relaciones entre edad, peso, tamano corporal o condiciôn fisica y desarrollo de 
caractères sexuales en los machos de esta especie.
En el capitulo 4 se midiô la tasa de interacciones agresivas de una muestra de 
machos marcados en dos leks, relacionândola con el rango del individuo, determinado 
en funciôn del grado de expresiôn de sus caractères sexuales secundarios, asi como con 
su éxito reproductivo. También se estudia la variaciôn con la edad de las tasas de 
agresiones ganadas y perdidas por cada macho. Por ultimo, se describe la variaciôn 
estacional de la tasa de agresiones y, por otro lado, la de las diferentes fases de la 
exhibiciôn sexual o rueda, tanto en un contexto de competencia intrasexual -bandos de 
machos en la fase previa a la de apareamiento-, como de exhibiciôn trente a la hembras 
-machos exhibiéndose en solitario durante la fase de côpulas-.
En el capitulo 5, basândonos en el seguimiento de machos marcados en libertad, 
pretendemos verificar si los individuos con mayor grado de expresiôn de los caractères 
sexuales secundarios, es decir, los de edad mâs avanzada y peso mâs elevado -en 
relaciôn con su tamano corporal- son realmente seleccionados como pareja por las 
hembras, mostrando por tanto un valor mâs elevado de éxito reproductivo.
En el capitulo 6 describimos uno de los mecanismos de competencia intrasexual 
mâs ffecuentes en esta especie, el comportamiento de interrupciôn de côpula, aportando 
evidencias que sugieren la existencia de sesgo en la distribuciôn de interferencias e 
interrupciones de côpula, segùn el estatus de los machos del lek.
En el capitulo 7 se describen por primera vez, basândose en una amplia muestra 
de hembras marcadas, la fenologia de la reproducciôn, el éxito de distintas fases del 
proceso de cria, y la distribuciôn espacial de los nidos en relaciôn al lek de côpula, 
analizândose las variaciones interanuales e interindividuales y el efecto de la edad de la 
hembra sobre parâmetros reproductives taies como fecha de puesta, puestas de 
reposiciôn, éxito de incubaciôn, y supervivencia de los polios en julio y en septiembre.
Por ultimo, en el capitulo 8 se caracterizan los lugares de nidificaciôn de la 
Avutarda Comùn, mediante una serie de variables topogrâficas, descriptoras del 
régimen agricola, intra-especificas y derivadas de molestias humanas. Las 
caracteristicas del hâbitat de una muestra de nidos de hembras marcadas y seguidas 
mediante radiotelemetria se compararon, por una parte, con el hâbitat de otros lugares 
utilizados por las avutardas durante el ciclo anual, y por otra, con el hâbitat de lugares 
no utilizados por las avutardas.
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Area de estudio
Aunque para el estudio biométrico se utilizaron individuos capturados en varias 
regiones espanolas, el estudio de la reproducciôn se desarrollô en la Comunidad de 
Madrid. Esta regiôn, localizada en la submeseta meridional de la Peninsula Ibérica, 
entre las coordenadas 41° 10’ y 39° 53’ de latitud Norte y 4° 35’ y 3° 03’ de longitud 
Oeste, ocupa una extensiôn de 8022 km^. Se pueden distinguir en ella dos âmbitos 
geogrâficos: por una parte, la Sierra situada al Norte y al Oeste, formando parte del 
Sistema Central, con Guadarrama y Somosierra como sus alineaciones principales, y 
por otra, una zona mâs o menos llana que comprende el resto de la provincia, e incluye 
las cuencas del Tajo y de sus afluentes Guadarrama, Jarama, Tajuna y Henares.
El clima seco y los materiales geolôgicos de esta ultima zona de llanura han 
condicionado un uso del suelo basado en la agricultura extensiva de secano, 
fundamentalmente cereal - trigo y cebada-, pero también leguminosas, vinedo y olivar, 
que se complementan con ganaderia ovina. Estos usos del terreno han propiciado la 
existencia de paisajes de tipo estepario, las denominadas estepas cerealistas, que 
conforman el hâbitat que actualmente ocupa la Avutarda en nuestra provincia.
El régimen de cultivo del cereal es, en general, el tradicional de ano y vez, con 
rotaciôn de tierras de cultivo. Este sistema da lugar a un paisaje en mosaico donde 
coexisten superficies cultivadas con superficies en barbecho, altemando ambas 
superficies con zonas de erial y matorral.
Segùn los datos del Institute Nacional de Estadistica de 1 de enero de 2005, la 
Comunidad de Madrid alberga 5.964.143 habitantes, lo que supone un 13.5% del total 
de habitantes del pais, y su densidad es de 743.47 hab. /km^. Madrid es la cuarta ciudad 
mâs poblada de Europa, superada sôlo por Moscû, Londres y Berlin. El râpido 
crecimiento de la ciudad en estos ùltimos anos ha producido una expansiôn urbanistica 
desde el centro de la capital hacia municipios periféricos, dando lugar a una presiôn 
sobre las zonas ocupadas por las Avutardas
Las zonas donde habitan las avutardas en dicha Comunidad estân localizadas al 
Este y al Sur de la regiôn. Siete de los 15 leks madrilenos se encuentran bastante 
prôximos entre si, en la IBA denominada Talamanca-Camarma, en el noreste de la 
provincia (Alonso et al. 2003a). Esta zona alberga mâs de la mitad de las avutardas de la 
provincia y en su mayor parte estâ declarada Zona de Especial Protecciôn para las Aves 
(ZEPA n® 139, Estepas cerealistas de los rlos Jarama y  Henares). Abarca a grandes 
rasgos, el terreno comprendido entre los cauces de los nos Jarama y Henares y el limite 
provincial con Guadalajara. Esta zona comprende parte o la totalidad de los términos 
municipales de Ajalvir, Alcalâ de Henares, Algete, Camarma de Esteruelas, Cobena, 
Daganzo de Arriba, Fresno de Torote, Fuente el Saz del Jarama, Meco, Paracuellos del 
Jarama, Ribatejada, Talamanca del Jarama, Valdeavero, Valdeolmos, Valdepiélagos y 
Valdetorres del Jarama. Aqui se encuentran los leks denominados Daganzo, 
Valdehomos, Camarma, Cobena, Meco, Talamanca-Valdetorres (Campoalbillo) y 
Ribatejada-Valdetorres (La Muela).
El resto de grupos reproductivos se encuentran mâs dispersos y aislados en 
zonas del Este, Sur y Sureste de la Comunidad. Al Este de la provincia se encuentra el 
el lek de Campo Real, cuya distribuciôn ocupa total o parcialmente los términos de 
Campo Real, Pozuelo del Rey, Torres de la Alameda y Valdilecha. En el limite Sureste 
de la Comunidad se encuentra el lek de Fuentiduena, que comprende los términos de 
Estremera y Fuentiduena de Tajo. Por ultimo, en la porciôn meridional de la provincia, 
al Sur de la capital, se distribuyen otros 6 leks: los de Pinto, Torrejôn de Velasco Este, 
Torrejôn de Velasco Oeste y 3 leks en Aranjuez (Alonso et al., 2005) que comprenden 
los términos municipales de Aranjuez, Ciempozuelos, Getafe, Pinto, San Martin de la 
Vega, Torrejôn de Velasco, Valdemoro y Villaconejos.
Metodologia general
En este apartado se describe la metodologia bâsica utilizada para el desarrollo del 
trabajo de la mayoria de los capitulos que componen esta tesis. Estos métodos han 
consistido en el marcaje de individuos jôvenes y adultos con plaças identificativas y 
emisores de radio, con un posterior control de los mismos con una periodicidad 
variable, por lo general, entre varias veces por semana y una mensual, asi como en la 
realizaciôn de censos de la poblaciôn de avutardas de la zona de estudio.
El marcaje individual y el seguimiento por radio es un método ampliamente 
reconocido como fundamental en estudios de comportamiento, ya que permite la 
localizaciôn de individuos concretos a lo largo de varios afios y, por tanto, la mediciôn 
de numerosos parâmetros de su comportamiento. La utilizaciôn de este procedimiento 
es también recomendable para investigaciones orientadas a la conservaciôn. Este 
método es el ùnico que permite la obtenciôn de datos fidedignos sobre distintos aspectos 
biolôgicos con un enfoque individual.
Marcaje individual
La Avutarda Comùn es una especie cursora propia de lugares abiertos, por lo que sus 
patas suelen quedar ocultas por la vegetaciôn, resultando poco util el método tradicional 
de identifïcaciôn individual basado en combinaciones de anillas de colores. Por ello, el 
método utilizado con esta especie fueron las plaças alares o dorsales, fâcilmente visibles 
a distancia con la ôptica adecuada. Las ventajas de dicho procedimiento han sido 
puestas de manifesto en numerosos estudios (p. ej., Anderson, 1963; Mathisen, 1966; 
Parry, 1967; Southern, 1971; Blackman, 1973; Morgenweck y Marshall, 1977). La 
radiotelemetria se ha mostrado como el método idôneo para el estudio de la biologia y 
del comportamiento de animales en libertad, ya que permite un seguimiento continuo de 
los individuos marcados (Amlaner y Me Donald, 1980; Bub y Oelke, 1985; White y 
Garrot, 1990) La utilidad de este método de marcaje y las ventajas e inconvenientes de 
los detalles del marcaje, asi como de los distintos modos de sujeciôn de plaças y emisor 
al ave han sido descritos con detalle para el caso concreto de la Avutarda (Alonso et al., 
1996; Martin, 1997; Morales, 2000; Martin, 2001; Alonso et al., 2003b). A continuaciôn 
describimos brevemente el procedimiento general.
Captura y marcaje de polios
Los polios se capturaron en la segunda mitad del mes de julio, una vez concluida la 
cosecha del cereal, cuando todavia no son capaces de volar largas distancias. En esta 
época los polios todavia son totalmente dependientes de sus madrés, con la que forman 
un grupo familiar que se mueve de manera independiente de los bandos de hembras 
formados por individuos que no han criado o que han fracasado en su intento de cria.
Tras localizar las familias a primera hora de la manana, con la ayuda de 
telescopios y desde puntos elevados del terreno, un vehiculo todo-terreno se acercaba a 
ellas lo suficiente como para provocar el vuelo de la hembra y posteriormente del polio. 
Tras uno o varios vuelos de huida, el polio generalmente se echaba y permanecia 
inmôvil, oculto entre la vegetaciôn. En este momento el polio era capturado, y, tras su 
marcaje, puesto en libertad, comprobândose en todos los casos que los polios se reunian 
de nuevo con sus madrés.
Sôlo fueron marcados los polios con un peso superior a 1 kg, liberândose el resto 
sin marcar, o bien, en unos pocos casos, sôlo con emisor de radio. A cada polio que fue 
capturado se le tomaron peso y medidas biométricas, asi como, una muestra de sangre o 
pluma cobertora para anâlisis genético y determinaciôn del sexo (Martin et al., 2000).
Las plaças alares util izadas, de un tamano mâximo de 90x65 mm, se obtuvieron 
a partir de planchas de plâstico rigido (Gravoply) de 1.5 mm de grosor, consistentes en 
dos lâminas unidas de diferente color, la extema o superior de color amarillo o verde, y 
la interna o inferior de color negro o bianco, de forma que, grabando en la lâmina 
extema distintos simbolos, se obtenia una variedad de marcas diferentes suficiente para 
permitir la identifïcaciôn visual de toda la muestra de individuos marcados (simbolo 
verde sobre fondo blanco, blanco sobre verde, negro sobre amarillo o amarillo sobre 
negro) (Alonso et al., 1996). Las plaças fueron perforadas en su parte superior para 
poder fijarias al patagio alar mediante remâches y alicates modelo Allflex, usados en 
ganaderia. Prevlamente la parte superior de la plaça habia sido ligeramente curvada para 
la mejor adaptaciôn a la curvatura del ala. El peso de plaça mâs remâche fue de un 
mâximo de 12 g. Las plaças alares se taparon con papel de color marrôn con rayas 
negras simulando el diseno del plumaje, para facilitar el camuflaje del polio una vez 
marcado. Dichos papeles se desprendieron de las plaças pasados unos dias tras la 
captura, dejando visible el diseno identificativo de la plaça alar.
Los emisores, de 2 pilas AA, fueron de la marca Biotrack Ltd., Reino Unido. La 
duraciôn de 3-6 anos de vida estimada por el fabricante fue superada en algunos casos, 
alcanzândose los 8 anos. El peso de los emisores fue de 60 g, lo que supone entre el 1.5 
y el 3 % del peso total del ave en el momento de su captura. Cada emisor emite una 
senal de radio intermitente, con una cadencia de 30-35 pulsos por minuto, y en una 
frecuencia diferente. Los emisores estân dotados de una antena de 30 cm de longitud. 
En unos pocos casos los emisores colocados fueron emisores via satélite de la marca 
estadounidense Microwave, siendo la duraciôn estimada de estos emisores es de 4-5 
afios, aunque el elevado coste del seguimiento via satélite hace desaconsejable el uso en 
una especie como la avutarda donde los movimientos migratorios no son demasiado 
largos, por lo cual el numéro de individuos marcados con este tipo de emisores fue muy
reducido. Estos emisores incorporaban a su vez un pequeno emisor VHP para facilitar 
su eventual seguimiento desde tierra, aunque la duraciôn de este fue de tan sôlo unos 9 
meses. La colocaciôn del emisor sobre el ave se realizô mediante un amés de cinta 
elâstica cruzado por delante del pecho y anudado para evitar deslizamientos que 
pudiesen provocar rozaduras, y teniendo precauciôn de dejarlo suficientemente holgado 
para no interferir negativamente en el normal crecimiento del joven hasta su edad 
adulta.
Captura y marcaje de adultos
Ademâs de los polios, entre 1996 y 2004 se capturaron 96 avutardas adultas (45 machos 
y 51 hembras), mediante una red de nylon de 50x20 m de pano y mal la de 10 cm de luz, 
propulsada por 14 cohetes, altemando dos y uno de estos a lo largo de 9 posiciones 
(detalles en Dill, 1969). La red fue colocada en todos los casos en lugares donde se 
habia comprobado previamente la querencia de las aves.
Una vez capturados los individuos, tanto machos como hembras, eran 
inmovilizados con chalecos especialmente disenados, ajustados al cuerpo, para evitar 
movimientos de alas o patas que pudieran danar al individuo, cubriéndoseles ademâs la 
cabeza con capuchas similares a las utilizadas en cetreria para evitar el estrés del 
animal. El marcaje de los individuos se realizaba tras la toma de medidas corporal es y la 
extracciôn de sangre o pluma para anâlisis genético.
Las hembras fueron marcadas siguiendo un proceso similar al de los polios, es 
decir, con plaças alares y emisores de dos pilas, sujetos por amés elâstico. En el caso de 
la mayor parte de los machos se utilizaron emisores de 3 pilas AA y 100 g de peso, con 
una vida media de 5 a 8 anos, y en lugar de plaças alares se emplearon plaças dorsales, 
del mismo material y medidas que la alares, pero pegadas en este caso a la parte dorsal 
del emisor, de forma que quedasen en posiciôn vertical sobre el dorso del animal. Cada 
plaça dorsal constaba de dos plaças con igual diseno pegadas entre si, de forma que 
dicho diseno fuese visible desde ambos lados del individuo.
Para reducir el tiempo de marcaje de los adultos se llevô el emisor previamente 
montado en el amés elâstico, y se prescindiô de la toma de algunas de las medidas 
lineales.
Localizaciôn y control de los individuos marcados
Los individuos marcados con emisores de radio fueron localizados desde su marcaje 
hasta su muerte con una frecuencia que variô entre una vez por semana y una mensual, 
dependiendo de la época del ano. El equipo de recepciôn utilizado consistiô en un 
receptor TR-2 acoplado a un escâner TS-1, de Telonics Inc., EEUU, conectado 
mediante un cable coaxial a una antena direccional de dos elementos (Telonics). La 
distancia media de recepciôn, en condiciones ôptimas, fue de 2 a 3 km desde tierra. La 
bùsqueda de un individuo marcado generalmente se realizaba desde vértices geodésicos 
u otros puntos elevados del terreno, lo que permite una mayor distancia de recepciôn
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(Cochram y lor, 1963; White y Garrot, 1990). Una vez localizada la senal, se realizaba 
una bùsqueda mas précisa del individuo hasta obtener contacto visual con el. Esta 
bùsqueda se realizaba en vehiculo todo terreno por las areas ffecuentadas por avutardas 
incluidas en la zona de estudio. En los pocos casos en los que esto no fue posible, el 
contacto visual se sustituyô por una coordenada obtenida mediante triangulacion de la 
senal de radio desde varios puntos elevados del terreno.
Cuando no fue posible localizaciôn mediante contrôles por tierra debido a la 
desapariciôn de los individuos de la zona habitual, se realizaron contrôles desde el aire 
mediante el uso de avionetas (Alonso et al., 1996). Ello fue posible gracias a la 
colaboraciôn desinteresada del Ejército del Aire. Las avionetas utilizadas fueron 
Beechcraft E-24 (Bonanza). Sus caracteristicas mostraron a este modelo como idôneo 
para el rastreo de amplias zonas. Para este uso se colocaron 2 antenas en el aparato, una 
direccional montada en el extremo del ala que permitia orientar la avioneta en la 
direcciôn de recepciôn de la senal desde que ésta era captada, a distancias de hasta 40 
km del individuo marcado, y otra omnidireccional en la cara inferior del aparato, que 
posibilitaba la recepciôn de senales procedentes de otras direcciones, aunque con menor 
rango de recepciôn.
La bùsqueda aérea de individuos perdidos se realizô, bien mediante vuelos 
sistemâticos de amplias regiones, o bien partiendo de la ùltima coordenada conocida de 
cada individuo, describiendo un vuelo circular de amplio radio a partir de dicha 
coordenada. Una vez detectada la senal del emisor se fîjaba la Ifnea de vuelo en la 
direcciôn de mayor intensidad de recepciôn de la senal hasta sobrevolar su vertical, 
donde la intensidad de la senal disminuia, momento en el cual la coordenada geograftca 
se grababa en un GPS. La bùsqueda desde el aire permite aumentar el rango de 
recepciôn de las senales de 10 a 20 veces respecto a la bùsqueda por tierra. El error 
medio de localizaciôn desde el aire no superô los 500 m.
La radiotelemetria es el ùnico método fiable que permite obtener informaciôn 
para el estudio de la dispersiôn. También permite establecer tasas reales de mortal idad, 
comprobar la longevidad de los individuos marcados y el estudio de los movimientos 
estacionales de individuos adultos. Este método también es utilizado para el estudio del 
comportamiento reproductivo, establecimiento de modelos de viabilidad de 
poblaciones, y es ùtil para la realizaciôn de censos, ya que nos permite comprobar si se 
han prospectado la totalidad de los bandos de la zona, mediante la bùsqueda selectiva 
por telemetria de individuos marcados.
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Censos y distribuciôn de la avutarda en la Comunidad de Madrid
Tamano y properciôn de sexos
Entre 1998 y 2003 se realizaron como mmimo 3 censos annales: uno para establecer la 
cantidad de individuos reproductores, en marzo; un muestreo de productividad anual de 
polios, en septiembre; y un censo de individuos invemantes, en enero. Estos censos se 
realizaron por toda la zona de estudio, con el fin de délimitât las areas utilizadas y no 
utilizadas por las aves. La metodologia empleada en los censos esta descrita en (Alonso 
et al., 2003a).
Los censos realizados a comienzo de la primavera durante el periodo de estudio 
(1998-2003) nos muestran que no se han observado cambios significativos en el 
tamano de la poblaciôn de avutardas, con un minimo de 1083 avutardas en marzo del 
2002 y un mâximo de 1298 en marzo del 2003. En este periodo han permanecido mâs o 
menos estables tanto el numéro de machos (minimo de 308 en el ano 2001 y mâximo 
de 362 en 1998), como el numéro de hembras (minimo de 772 hembras en el 2002 y 
mâximo de 940 en el ano 2003).
La poblaciôn actual de la Comunidad se estima en unas 1400 Avutardas, cifra 
que représenta algo mâs del 5% del total peninsular y entre un 2,5 y 3,0% del total 
mundial estimado de esta especie (Alonso et al., 2003a).
Localizaciôn de los leks de la provincia
En el momento del estudio se consideraban 13 los grupos reproductivos de avutardas o 
leks distribuidos en las cuencas de los rios Jarama, Henares y Tajo, pertenecientes a la 
provincia de Madrid, aunque algunos de ellos se encuentran muy prôximos a los limites 
provinciales con Toledo y Guadalajara. Actualmente, tras el censo de primavera del 
2004, son 15 los leks identificados. En dicha zona se reconocen actualmente tres grupos 
reproductivos independientes, incluidos todos ellos en la ZEPA Carrizales y Sotos de 
Aranjuez (Alonso et al., 2005). Existen otros dos leks cercanos a la provincia, en el 
limite provincial entre Madrid y Guadalajara. Aunque es frecuente que las Avutardas 
pertenecientes a estos dos leks crucen los limites provinciales, no estân incluidas en el 
numéro total considerado para la provincia de Madrid. La localizaciôn de estos grupos 









Figura 1. Localizaciôn de los 13 nûcleos reproductivos de avutardas en Madrid, asi como de 
los dos que se hallan en Guadalajara, prôximos al limite provincial (14,15). Los puntos mas 
gruesos indican leks de mâs de 100 individuos, los puntos de tamano medio, leks con 50-100 
individuos y los puntos menores leks con menos de 50 individuos. Los limites de la ZEPA 139 
“Estepas cerealistas de los rios Jarama y Henares” se représenta con un ârea con trazo 
cuadriculado. También aparecen representados los principales nûcleos urbanos y carreteras. 
Los nûcleos reproductivos se denominan de acuerdo a los términos municipales en los que se 
encuentran: 1. Talamanca -  Valdetorres; 2. Ribatejada -  Valdetorres; 3. Meco; 4. Daganzo; 5. 
Camarma -  Daganzo; 6. Camarma; 7. Cobena; 8. Campo Real; 9. Estremera -  Fuentiduena; 
10. Pinto; 11. Torrejôn de Velasco Este; 12. Torrejôn de Velasco Oeste; 13. Aranjuez; 14. 
Villanueva de la Torre -  Quer; 15. Driebes.
Los siete primeros lelcs estân incluidos dentro de la IBA Talamanca- Camarma, 
y todos excepto el lek de Cobena en la ZEPA '‘"‘Estepas cerealistas de los rios Jarama y  
Henares^'. El lek de Pinto esta incluido en el Parque Regional del Sureste y los tres leks 
de Aranjuez en la ZEPA “ Carrizales y  Sotos de Aranjuez^".
El grupo reproductivo que alberga un mayor numéro de individuos es el de 
Talamanca-Valdetorres, y el menor, el oriental de Aranjuez. La mayor densidad de 
Avutardas se da en el grupo de Daganzo, con unas ocho avutardas por km .
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1. Dimorfismo sexual en tamano
Introducciôn
Aunque el dimorfismo sexual en tamano, o en diversas estructuras morfolôgicas que 
exhiben muchas especies animales puede haber evolucionado por causas de origen 
ecolôgico (Selander 1972, Shine 1989, revisiôn en Hedrick y Temeles, 1989), en 
general se admite que la selecciôn sexual es la principal fuerza evolutiva que ha 
favorecido la apariciôn de caractères sexualmente dimôrficos (Andersson, 1994; Delph, 
2005). Asi, por ejemplo, en las especies en las que el mayor tamano corresponde al sexo 
masculino, los machos de mayor tamano tendrian ventaja, por una parte, en 
interacciones competitivas con otros machos, y por otra, durante el proceso de elecciôn 
de pareja por parte de las hembras, que utilizarian el tamano de los machos como 
indicador de su cal idad (Bradbury y Andersson, 1987; Andersson, 1994; Fairbaim, 
1997; Pérez-Barberia et al., 2002; Badyaev y Hill, 2003; Blanckenhom, 2005).
La infiuencia de la selecciôn sexual en la evoluciôn de un determinado carâcter 
se puede investigar manipulando experimentalmente la dimensiôn del carâcter y 
observando los efectos de dicha manipulaciôn sobre la competencia intrasexual o la 
elecciôn de pareja, principales fuerzas selectivas por las que opera la selecciôn sexual 
(p.ej., Moller, 1988). En muchos casos, sin embargo, la experimentaciôn résulta muy 
compleja, y en el caso de medidas esqueléticas, prâcticamente inviable. En estos casos 
se puede recurrir a anâlisis morfométricos, algunos de los cuales pueden aportar 
evidencias indirectas muy valiosas acerca de las fuerzas selectivas responsables de la 
evoluciôn del dimorfismo. Uno de estos procedimientos es el de la alometria estâtica, 
que consiste en comprobar en una muestra de individuos del mismo sexo si la regresiôn 
de determinados caractères morfolôgicos es isométrica o alométrica respecto al tamano 
corporal, estudiando ademâs las diferencias en el aumento proporcional {scaling) de 
distintos caractères entre si. La teoria predice que si la selecciôn sexual ha favorecido el 
desarrollo de un determinado carâcter en uno de los sexos, dicho carâcter mostrarâ en 
ese sexo una alometria positiva, es decir, un tamano proporcionalmente mayor en 
individuos mâs grandes, ya que los individuos de mayor tamafio obtendrân un beneficio 
mayor que los individuos de menor tamafio si invierten proporcionalmente en el 
desarrollo de dicho carâcter. Por otra parte, si la selecciôn sexual ha operado con mayor 
fuerza sobre uno de los sexos, el carâcter en cuestiôn serâ relativamente mâs grande y 
mâs positivamente alométrico en dicho sexo (Green, 1992; Petrie, 1992). Estas 
relaciones alométricas no serân esperables si es la selecciôn natural la responsable de la 
evoluciôn del carâcter morfolôgico estudiado.
Los datos empiricos de diversos estudios apoyan la hipôtesis de que los 
caractères que han evolucionado por selecciôn sexual muestran una alometria positiva, 
mientras que los que han evolucionado por selecciôn natural tienden a ser isométricos 
(Emerson y Voris, 1992; Simmons y Tomkins, 1996; Simmons y Scheepers, 1996).
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Aunque algunos autores concluyen que puede resultar muy difïcil diferenciar causas y 
efectos estudiando los patrones morfométricos actuales de una especie, debido a que lo 
que observamos boy bien podria ser consecuencia de presiones selectivas de épocas 
pasadas, que podrian haber sido muy distintas a las actuales (Blanckenhom, 2005), el 
anâlisis de alometria estâtica ha sido recientemente empleado en estudios que tratan de 
explicar la causal idad del dimorfismo sexual en distintas especies de aves (Green, 2000; 
Gonzâlez-Solis, 2004). Ademâs, si el dimorfismo estâ mâs relacionado con la selecciôn 
sexual que con la selecciôn natural, séria esperable que los patrones alométricos de 
dimorfismo se muestren asociados a caractères sexuales secundarios utilizados por los 
machos en su exhibiciôn sexual (Alisauskas, 1987; Webster, 1997; McCracken et al., 
2000). En el caso de las Avutardas, la longitud y cantidad de barbas séria uno de dichos 
caractères sexuales secundarios. Finalmente, los caractères sometidos a selecciôn sexual 
suelen mostrar mayor variabilidad fenotipica que los que estân mâs influidos por 
selecciôn natural (Pomiankowski y Moller, 1995), por lo que comparando las varianzas 
en los distintos caractères morfolôgicos en machos también es posible inferir el tipo de 
selecciôn, sexual o natural, que mâs ha influido en el desarrollo del dimorfismo en 
dichos caractères.
En una mayoria de especies de aves los machos suelen ser mâs grandes que las 
hembras, llegando en casos extremos a pesar hasta mâs del doble que éstas, como en el 
Urogallo Tetrao urogallus, la Alondra Australiana Cinchlorhampus cruralis, o la 
Avutarda Comùn Otis tarda (Amadon, 1977; Cramp y Simmons, 1980). En una revisiôn 
sobre dimorfismo en aves, Payne (1984) observô que el dimorfismo sexual es mâs 
marcado en especies poliginicas, y mâs concretamente, en las que presentan sistema 
reproductivo tipo lek, concluyendo que el factor déterminante de tan marcado 
dimorfismo es la mayor intensidad de selecciôn sexual en dichas especies respecto de 
las especies monôgamas. La asociaciôn entre sistema reproductivo poliginico y grado de 
dimorfismo sexual ya habia sido mencionada por el propio Darwin (1871), y, aunque 
Hôglund (1989) no encontrô que las especies que forman leks fuesen mâs dimôrficas 
que las que no los forman, en una revisiôn posterior con los mismos datos, pero 
utilizando un método de anâlisis comparativo diferente, Oakes (1992) si encontrô dicha 
asociaciôn, sugiriendo ademâs que existe una relaciôn causal entre ambas variables, es 
decir, que el dimorfismo sexual tiende a désarroilarse con una frecuencia mayor de lo 
esperable en especies que se reproducen mediante leks. Esta misma relaciôn entre grado 
de dimorfismo sexual y grado de poliginia del sistema reproductivo se ha encontrado 
dentro de algunos grupos concretos de aves, como Anâtidas o Caradriformes (Jehl y 
Murray, 1986) y de mamiferos (Clutton-Brock et al., 1977; Alexander et al., 1979; 
Clutton-Brock et al., 1982; Weckerly, 1998).
En la revisiôn de Payne (1984) la Avutarda Comùn aparece como la especie con 
el segundo mayor grado de dimorfismo sexual en longitud del ala de la familia de las 
Otididas, por detrâs de la Avutarda India (Ardeotis nigriceps), Hidalgo & Carranza 
(1990) la citan como la de mayor dimorfismo en peso de esta familia. Sin embargo, 
ambas revisiones se basan en muestras relativamente pequenas de las distintas especies, 
siendo muy escasos los datos publicados sobre biometria de las distintas especies de 
avutardas, y, en particular de la Avutarda Comùn, especialmente tras la prohibiciôn de 
su caza, decretada en los distintos paises de su ârea de distribuciôn en fechas variables 
entre principios y finales del siglo pasado. Las medidas y pesos citados en las 
principales obras de revisiôn omitolôgica se refieren a muestras pequeftas, procedentes 
de regiones diversas, asi como de diferentes estaciones del ano, y, por tanto.
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difïcilmente présentables como muestras homogéneas o comparables entre si. Por otra 
parte, la Avutarda Comùn se cita frecuentemente como el ave de mayor tamano que 
conserva la capacidad de vuelo, aunque esta afirmaciôn se apoya en los registros de 
pesos mâximos de machos mencionados en la literatura omitolôgica, que alcanzan los 
24 kg (Sellheim, 1930). Sin embargo, si se consideran también las hembras, otras 
grandes Otididas con menor grado de dimorfismo sexual, como la Avutarda Kori 
(Ardeotis kori\ o incluso otras especies de aves, como algunas grandes rapaces o los 
cisnes, compiten con la Avutarda Comùn por la mencionada cualidad. Es mas, si 
consideramos que muchos de los datos de pesos de avutardas publicados a principios 
del pasado siglo proceden de trofeos de cazadores, podria pensarse que pudiesen estar 
algo exagerados. El propio Gewalt (1959), que cita dichos datos, pone en cuestiôn la 
autenticidad de alguno de ellos, y sugiere los 15 kg como peso mâximo mas realista, 
aunque menciona que dicho limite podria ser rebasado ocasionalmente por algùn 
ejemplar extraordinario.
En cualquier caso, el gran tamano de la Avutarda Comùn, su extremo 
dimorfismo sexual, y el hecho de que se reproduzca mediante leks, hacen de esta 
especie un ejemplo idôneo para tratar de investigar la naturaleza de las fuerzas 
selectivas que han conducido a un dimorfismo sexual en tamano tan acusado. Segùn la 
mencionada relac ion entre grado de dimorfismo sexual y sistemas reproductivos 
poliginicos, y mas concretamente los de tipo lek^ el extremado dimorfismo sexual de la 
Avutarda podria haber evolucionado favorecido por una fuerte selecciôn sexual. Los 
resultados expuestos en otros capitules de esta tesis sugieren, efectivamente, que existe 
una fuerte selecciôn sexual en esta especie, quizâ una de las mayores entre las aves. Sin 
embargo, a priori no es posible descartar la hipôtesis altemativa, es decir, que el 
dimorfismo se baya desarrollado por un mecanismo de selecciôn natural, que ha llevado 
a una divergencia de nicho ecolôgico entre ambos sexos, a causa de la competencia 
entre los mismos por la obtenciôn del alimento. De hecho, en la Avutarda Comùn existe 
una marcada segregaciôn sexual, y machos y hembras rara vez se unen en los mismos 
bandos, formando como norma bandes unisexuales que se mantienen generalmente 
separados.
En este estudio présentâmes por primera vez resultados sobre la biometria de 
machos y hembras adultas de Avutarda Comùn basados en una amplia muestra tomada 
de individuos en libertad, Los objetivos fueron, primero, obtener medidas fiables de esta 
especie y determinar con precisiôn su grado de dimorfismo sexual en tamano y peso, 
comparândolo con el de otras grandes Otididas. En segundo lugar, explorâmes cuâl de 
los dos grandes mécanismes, selecciôn sexual o divergencia de nicho, puede haber dado 
lugar a dicho dimorfismo entre sexos. Para elle, estudiamos las relaciones alométricas 
de diverses caractères biométricos en machos y hembras, su variabilidad fenotipica en 
relaciôn con el grado de dimorfismo, y las relaciones entre morfometria y caractères 
sexuales secondaries en machos.
Métodos
El estudio biométrico se realizô sobre una muestra de 159 machos y 51 hembras, la 
mayor parte de ellos capturados con red de cohetes en sus zonas de reproducciôn entre 
finales de otono y primavera temprana, aunque la muestra incluye algunos individuos
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encontrados recién muertos, fundamentalmente por colision con tendidos eléctricos. Los 
machos fueron capturados entre finales de enero y primeros de abril de 1993-2004, en 
nùcleos reproductivos de diversas provincias espanolas; las hembras, entre finales de 
diciembre y primeros de abril de 1999-2002 en nùcleos de Madrid. A pesar de que la 
muestra de individuos capturados fue elevada, para minimizar los riesgos derivados del 
estrés de captura, en la mayor parte de los individuos se redujo la toma de medidas al 
minimo posible, prescindiéndose del resto. Debido a ello, los tamanos de muestra para 
las distintas medidas lineales fueron considerablemente menores. Asf, en la totalidad de 
los individuos tan solo medimos el peso y en algo mas de la mitad de la muestra, 
incluyendo todos los machos utiüzados para el estudio del comportamiento (ver 
capitulos siguientes) la longitud alar, como principal indicador del tamano corporal, 
ademâs de la longitud de las barbas y la cantidad de estas, como indicadores del 
desarrollo de este carâcter sexual secundario.
La muestra de machos no incluye ningùn individuo que, de acuerdo con los 
criterios de edad utilizados por diversos autores (Gewalt, 1959; Glutz et al., 1973; 
Alonso et al., 2006), pudiese clasificarse como inmaduro, es decir, menor de 4 anos 
(consideramos esta la edad que sépara inmaduros de adultos, ya que a edades inferiores 
no observamos ningùn intento de copula, ver capi'tulo 5 {Éxito reproductivo en los 
machos: influencia de edad, tamano y  condiciôn jlsica, y  correlaciones con caractères 
sexuales secundarios). Los pocos inmaduros capturados fueron excluidos del anâlisis. 
En este estudio entendemos por macho de 4 anos aquel que iba a cumplirlos en la 
primavera del mismo aho en el que fue capturado. Respecto a las hembras, no se conoce 
ningùn rasgo morfolôgico que permita diferenciar edades, ni tampoco siquiera clases de 
edad, por lo que la muestra puede incluir alguna hembra inmadura.
Se intenté realizar las capturas en los diferentes anos en el mismo periodo del 
ciclo anual, que es el que menos riesgos presentaba para las aves, y el que mayores 
probabilidades de éxito o free fa, de acuerdo con la técnica de captura empleada. Asf, la 
mayor parte de los machos fueron capturados en febrero (112), con solo algunos en 
enero, marzo y abril (22, 20 y 5 respectivamente;). En cuanto a las hembras, fueron 
capturadas en los meses de diciembre, enero marzo y abril (16, 10, 3 y 22 
respectivamente) Para evitar el esperable efecto de la variaciôn estacional en el peso, 
separamos la muestra posterior al 15 de marzo, a la que denominamos muestra de 
primavera, de la anterior a dicha fecha, que llamamos muestra de invierno.
El peso se midiô con Pesola de 10 6 20 kg, con una precision de 100 g; la 
longitud de ala, cola y barbas, con régla y precision de 1 mm, y el resto de medidas, con 
calibre y precision de 0.1 mm. Las medidas se definen a continuaciôn: 
arco alar: distancia maxima entre la articulaciôn carpiana y el extremo de la pluma 
primaria mas larga, medida a lo largo de la curvatura de la cara dorsal del ala; 
cuerda alar: distancia rectilfnea entre la articulaciôn carpiana y el extremo de la pluma 
primaria mas larga, medida por la cara ventral del ala;
longitud de la cola: longitud de la rectriz mas larga, apoyando la régla en la base de las 
rectrices, entre estas y las inffacobertoras caudales;
longitud del tarso: distancia entre la muesca posterior de la articulaciôn intertarsiana y 
el extremo inferior del tarso-metatarso;
longitud del dedo medio: distancia entre la muesca de la articulaciôn del tarso-metatarso 
con el dedo central y el extremo del dedo central estirado, sin incluir la una;
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longitud de la cabeza: distancia maxima entre el extremo dorsal de la cabeza y el 
extremo del pico;
anchura de la cabeza: anchura maxima de la cabeza, medida detrâs de los ojos; 
longitudpico-comisura: distancia entre el extremo de la comisura del pico y el extremo 
del pico;
longitud pico-narina: distancia entre el extremo anterior de los orificios nasales y el 
extremo del pico;
longitud de las barbas (solo en machos): distancia entre el extremo del pico y el 
extremo de la barba mas larga; aunque otros autores miden estas plumas desde su 
nacimiento, nosotros preferimos medirlas desde el extremo del pico para facilitar el 
apoyo de la régla y evitar tener que buscar el origen de las barbas, reduciendo asi 
considerablemente el tiempo de manejo de los individuos tras su captura; 
numéro de barbas (solo en machos): cantidad de barbas solo en uno de los lados; solo 
se contaron las verdaderas barbas, plumas largas con raquis fino, distinguibles del resto 
de plumas mas cortas de esa zona por su caracteristica morfologia.
Anâlisis estadisticos
Las diferencias biométricas estacionales y entre sexos se comprobaron mediante test de 
la t de Student, previa transformaciôn de las variables para normalizar sus 
distribueiones. Los patrones morfométricos se exploraron en uno y otro sexo mediante 
inspecciôn de los valores de correlaciôn de Pearson entre las distintas variables 
biométricas en sendas matrices de correlaciôn, utilizando STATISTICA 6.0 (StatSoft, 
2001 ).
Para el estudio de la alometria en las distintas medidas corporales, asi como del 
aumento proporcional (scaling) entre unas y otras, y de las correspondientes diferencias 
entre sexos, se utilizaron modelos de regresiôn de eje principal reducido -reduced 
major axis, RMA, (Bohonak, 2002), disponible en http://www.bio.sdsu.edu/ 
pub/andy/rma.html-, previa transformaciôn logan'tmica de los datos. El procedimiento 
RMA se recomienda como método de regresiôn, frente al de regresiôn lineal ordinaria, 
en estudios de morfometria en los que se comparan dos variables x q y  con unidades 
distintas, p. ej., longitud de ala y peso, y se desconocen las varianzas en los errores de 
dichas variables (Rayner, 1985; LaBarbera, 1989; Green, 2000; Stoltz et al., 2005). De 
esta forma se compararon los valores de cada uno de los caractères morfométricos 
(variables dependientes) con los de uno de ellos elegido como variable independiente 
indicadora del tamano del individuo. Como variables indicadoras del tamano corporal 
se eligieron el peso y la longitud alar, dos de las mas comùnmente utilizadas y 
admitidas como mejores variables predictoras del tamano global en estudios de 
biometria de aves (Ranta et al., 1994; Gosier et aL, 1998; Green, 2000). En nuestro caso 
en concreto, la longitud alar fue la medida lineal con mayor peso en el factor 1 de un 
anâlisis de componentes principales de todas las variables biométricas incluyendo 
machos y hembras (en dicho factor 1 entraron con elevados pesos toda las medidas 
lineales y el peso), lo que sugiere que la longitud alar es buena indicadora del tamano 
general del individuo. Asi se obtuvieron, para cada sexo, las pendientes de crecimiento 
de dicha variables dependientes respecto al crecimiento corporal del individuo, 
determinândose después la significaciôn estadistica de la diferencia en dichas 
pendientes, tanto entre sexos como con respecto a las pendientes esperadas por la 
hipôtesis nula de isometria (ver McArdle, 1988). Se considéré como pendiente
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isométrica 6=1 cuando se relacionaron dos medidas lineales, y 6=3 cuando se relaciono 
peso contra una medida lineal.
Resultados
Variaciôn estacional en la biometria de machos y hembras
Entre el invierno y la primavera se produjo en ambos sexos un aumento significativo de 
peso. Dicho aumento fue de 1.97 kg en los machos y de 0.66 kg en las hembras, lo que 
équivale a un 20% y a un 16% de los respectivos pesos medios invemales (Tablas 1.1.a 
y 1.1.b). Los pesos mâximos registrados fueron de 13.0 kg en machos, y de 5.2 kg en 
hembras, valores un 185% y un 158% mayores que los minimos de invierno, 
respectivamente para machos y hembras. El resto de medidas no experimentaron 
cambios estacionales significativos en ninguno de los dos sexos. En los machos, la 
longitud y cantidad de barbas también aumentaron entre invierno y primavera, aunque 
la significaciôn estadistica de dichos aumentos fue sôlo marginal, seguramente debido 
al escaso tamano muestral de primavera (Tabla 1.1.a). El desarrollo estacional de este 
carâcter sexual secundario se comenta en el capitulo 3,
Tabla 1.1.a. Biometria de machos adultos (> 4 anos) de Avutarda Comùn. P= peso, LB= 
longitud de las barbas, NB= numéro de barbas, LAA= longitud del ala (arco), LAC= longitud del 
ala (cuerda), LC= longitud de la cola, LT= longitud del tarso, LDM=longitud del dedo medio, 
LCA= longitud de la cabeza, ACA= anchura de la cabeza, LPC= longitud del pico (hasta la 
comisura), LPN= longitud del pico (hasta la narina). El peso se expresa en kg y las medidas 
lineales en mm. Se compara la muestra de individuos de invierno (finales de enero-primeros de 
marzo) con la de primavera (finales de marzo-finales de abril). DS= desviaciôn estândar; n= 
numéro de individuos
invierno primavera diferencia
medida valormedio min màx DS n
valor
medio min max DS n t P
P 9.65 7.00 12.00 1.03 141 11.62 9.50 13.00 1.2 14 6.192 0.000
LB 213.4 150.0 270.0 25.9 86 228.2 200.0 265.0 24.8 11 1.752 0.083
NB 14.3 7.0 30.0 4.8 69 18.0 15.0 24.0 3.7 5 1.763 0.082
LAA 627.6 570.0 685.0 20.1 79 630.0 610.0 655.0 12.7 13 0.443 0.659
LAC 566.8 535.0 610.0 15.0 39 567.3 540.0 595.0 14.0 11 0.102 0.919
LC 265.5 240.0 295.0 11.9 36 263.2 240.0 290.0 12.9 10 0.535 0.596
LT 152.1 138.0 176.0 7.5 46 154.8 142.0 165.0 6.4 13 1.190 0.239
LDM 69.4 58.5 76.5 3.9 37 71.7 59.0 79.2 5.4 11 1.490 0.143
LCA 150.7 134.5 160.5 5.1 43 152.9 147.3 158.5 3.3 11 1.333 0.188
ACA 54.6 51.3 58.5 1.8 35 55.2 51.5 58.2 2.0 9 0.914 0.366
LPC 88.7 80.5 98.0 3.5 35 89.6 85.2 98.6 3.8 9 0.673 0.505
LPN 34.3 31.0 37.0 1.5 36 34.9 33.2 36.3 0.9 9 1.187 0.242
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Tabla 1.1.b. Biometria de hembras adultas de Avutarda Comùn (la muestra puede incluir algùn 
individuo inmaduro, ya que no se conoce ningùn rasgo morfolôgico para diferenciar clases de 
edad en hembras). Ver definiciôn de las medidas en Tabla 1.1.a. El peso se expresa en kg y 
las medidas lineales en mm. Se compara la muestra de invierno (diciembre- enero) con la de 
primavera (finales de marzo-finales de abril). DS= desviaciôn estandar; n= nùmero de 
individuos.
invierno primavera diferencia
medida valormedio min max DS n
valor
medio min màx DS n t P
P 4.02 3.30 4.45 0.35 26 4.68 3.85 5.20 0.3 25 6.859 0.000
LAA 491.1 435.0 525.0 16.8 20 492.5 470.0 510.0 16.0 8 0.205 0.839
LAC 444.3 400.0 470.0 15.8 15 446.3 430.0 455.0 11.1 4 0.240 0.813
LC 227.4 220.0 240.0 8.3 5 222.0 210.0 230.0 7.58 5 0.515 0.622
LT 120.5 112.5 129.5 7.2 7 119.5 115.0 125.0 3.8 7 0.265 0.795
LDM 54.1 51.6 55.6 1.4 7 53.4 49.5 55.0 1.9 8 0.827 0.423
LCA 121.9 115.5 129.7 3.7 12 123.1 118.6 125.0 2.4 6 0.717 0.484
ACA 46.0 44.6 48.4 1.8 4 46.3 46.3 46.3 1 0.188 0.863
LPC 73.9 68.0 78.7 4.5 5 - - - - 0 - -
LPN 28.2 26.0 29.8 1.5 5 27.4 24.4 28.5 1.7 5 0.815 0.439
Tabla 1.2. Variaciôn interindividual, expresada como coeficiente de variaciôn de cada medida, 
y grado de dimorfismo sexual, expresado como el resultado de dividir el valor medio de machos 
por el de hembras (de Tabla 1.1.)
Coeficientes de variaciôn (CV) Grado de dimorfismo sexual
machos hembras
invierno primavera global invierno primavera global invierno primavera global
P 10.7 10.16 12.06 7.5 6.93 10.86 2.40 2.48 2.26
LB 12.1 10.88 12.12 - - - - - -
NB 33.3 20.41 32.80 - - - - - -
LAA 3.2 2.02 3.07 3.4 3.26 3.31 1.28 1.28 1.28
LAC 2.7 2.47 3.06 3.6 2.48 3.30 1.28 1.27 1.27
LC 4.5 4.91 4.50 2.3 3.42 3.57 1.18 1.19 1.19
LT 5.0 4.15 4.79 6.0 3.22 4.63 1.26 1.30 1.27
LDM 5.6 7.58 6.18 2.6 3.50 3.06 1.28 1.34 1.30
LCA 3.4 2.16 3.35 3.0 1.98 2.71 1.24 1.24 1.23
ACA 3.3 3.68 4.03 3.9 - 3.40 1.19 1.19 1.18
LPC 4.0 4.20 4.08 6.1 - 6.03 1.20 - 1.20
LPN 4.4 2.72 4.43 5.3 6.27 5.68 1.22 1.25 1.24
2 1
Variaciôn individual
Excluyendo las dos medidas del carâcter sexual secundario (longitud y numéro de 
barbas), la mayor variabilidad se présenté en el peso, con coeficientes de variaciôn de 
alrededor de un 10% en machos y un 7% en hembras, tanto en invierno como en 
primavera (Tabla 1.2). Las siguientes medidas con mayor variabilidad fueron dedo 
medio y tarso en machos, y pico en hembras, y las que mostraron menor variabilidad, 
las dos medidas de longitud alar en machos, y la longitud de cabeza en hembras.
Patrones morfométricos en machos y hembras
En las Tablas 1.3.a y 1.3.b se muestran los valores de correlaciôn entre las diferentes 
variables biométricas en machos y hembras. En general se observa una correspondencia 
entre sexos en los pares de variables que muestran correlaciôn. Asi, de 18 correlaciones 
positivas significativas encontradas en machos (excluyendo las que implican longitud o 
nùmero de barbas), 14 también se encontraron en la muestra de hembras. Por ejemplo, 
en ambos sexos el peso mostrô correlaciôn positiva significativa con las longitudes de 
ala, cabeza y pico, o la longitud del ala se correlacionô con peso y longitud de cabeza.
Sin embargo, las correlaciones de cola, tarso y dedo medio mostraron diferencias 
notables entre sexos. En primer lugar, llama la atenciôn la escasa correlaciôn de la 
longitud de cola con las demâs variables; en los machos sôlo se observé correlaciôn de 
esta variable con la longitud de la cuerda alar, y en las hembras, con dedo medio y pico. 
El tarso sôlo mostrô correlaciôn significativa con dedo medio en machos, longitud de 
cabeza en hembras, y, marginalmente, con el pico en ambos sexos. Las diferencias mâs 
notables entre machos y hembras se observaron en las correlaciones del dedo medio con 
otras variables. Mientras en machos la longitud del dedo medio mostrô correlaciôn muy 
significativa con peso, longitud del tarso, cabeza y pico, en las hembras no existiô 
ninguna de estas correlaciones, siendo sôlo significativa la de dedo medio con cola.
Dimorfismo sexual
Se observé un marcado dimorfismo sexual a favor de los machos en todas las variables 
biométricas (Tabla 1.2). En ninguna de ellas existiô solapamiento entre los rangos 
correspondientes a uno y otro sexo, siendo las medidas mayores de las hembras 
menores que las menores de los machos. El mayor grado de dimorfismo se observé en 
el peso, en el que el valor medio de los machos fue 2.48 veces el de las hembras en 
primavera, época del aho en que ambos sexos alcanzaron los mâximos, siendo el 
dimorfismo en peso algo menor en invierno (2.40, Tabla 1.2). También se observaron 
grados de dimorfismo muy notables en las longitudes de dedo medio, tarso y ala, que 
fueron alrededor de un 30% mâs largos en los machos que en las hembras. Las variables 
que mostraron menor dimorfismo sexual fueron longitud de cola y anchura de cabeza.
Excluyendo el peso, que estâ sometido a una variabilidad estacional, con un 
componente ahadido dependiente de la mejor o peor condiciôn corporal de cada 
individuo, y las medidas de longitudes de plumas, en las que puede existir variaciôn 
individual debida a desgaste de las plumas o muda, en el resto de medidas lineales -las 
ôseas- se observé una correlaciôn positiva entre grado de dimorfismo sexual y
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coeficiente de variaciôn en los machos, siendo las longitudes de dedo medio y tarso las 
variables que mayor variabilidad y dimorfismo mostraron (Fig. 1.1). En las hembras no 
se observé dicha correlaciôn.
Tabla 1.3.a. Relaciôn entre variables biométricas de machos adultos medidas durante el 
marcaje en los anos 1997-2004. En negrita se sehalan las correlaciones significativas (valores 
de p < 0.05). P= peso, LB= longitud de las barbas, NB= numéro de barbas, LAA= longitud del 
ala (arco), LAC= longitud del ala (cuerda), LC= longitud de la cola, LT= longitud del tarso, 
LDM=longitud del dedo medio, LCA= longitud de la cabeza, ACA= anchura de la cabeza, LPC= 
longitud del pico (hasta la comisura), LPN= longitud del pico (hasta la narina)




NB r 0,43 0,61
n 74 73
P 0,000 0,000
LAA r 0,48 0,42 0,28
n 91 87 64
P 0,000 0,000 0,026
LAC r 0,37 0,43 0,09 0,62
n 49 46 23 52
P 0,009 0,003 0,672 0,000
LC r 0,10 0,19 0.27 0,15 0,32
n 45 43 20 47 47
P 0,495 0,233 0,245 0,316 0,026
LT r 0,23 0,34 0.21 0,12 -0,03 -0,07
n 58 55 32 61 52 47
P 0,079 0,011 0,255 0,354 0,860 0,628
LDM r 0,43 0,16 0,04 0,21 0,15 -0,14 0,45
n 47 45 22 50 49 47 50
P 0,002 0,286 0,843 0,134 0,307 0,335 0,001
LCA r 0,47 0,51 0.26 0,40 0,26 0,24 0.13 0,38
n 54 51 28 55 49 45 55 47
P 0,000 0,000 0.190 0,002 0,069 0,110 0,335 0,008
ACA r -0,24 -0,01 -0,06 0,11 0,14 0,16 -0.10 0,01 0,27
n 45 43 21 46 46 44 46 46 45
P 0,108 0,955 0,799 0,454 0,354 0,306 0,519 0,956 0,072
LPC r 0,16 0,29 0,23 0,16 0,21 0,21 0,28 0,39 0,55 0,21
n 44 42 20 45 45 43 45 45 44 44
P 0.295 0,067 0,322 0,308 0,168 0,186 0,065 0,008 0,000 0,162
LPN r 0,30 0,44 -0,07 0,36 0,33 0,21 0,30 0,33 0,68 0,11 0,43
n 45 43 20 46 46 45 46 46 47 45 44
P 0,048 0,003 0.784 0,013 0,027 0,173 0,040 0,024 0,000 0,459 0,004
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Tabla 1.3.b. Relaciôn entre variables biométricas de hembras medidas durante el marcaje en 
los anos 1999-2002 En negrita se senalan las correlaciones significativas (valores de p < 0.05). 
P= peso, LAA= longitud del ala (arco), LAC= longitud del ala (cuerda), LC= longitud de la cola, 
LT= longitud del tarso, LDM=longitud del dedo medio, LCA= longitud de la cabeza, ACA= 
anchura de la cabeza, LPC= longitud del pico (hasta la comisura), LPN= longitud del pico 
(hasta la narina)




LAC r 0,620 0,943
n 19 19
P 0,005 0,000
LC r 0,438 0,577 0,497
n 9 9 6
P 0,239 0,104 0,316
LT r 0,131 0,153 0,233 0,472
n 14 14 10 8
P 0,655 0,603 0,517 0,237
LDM r 0,101 0,055 0,117 0,714 -0,048
n 15 15 11 9 14
P 0.722 0,845 0,731 0,031 0,871
LCA r 0,606 0,537 0,561 0,665 0,592 0,230
n 18 18 15 9 12 13
P 0,008 0,022 0,029 0,051 0,043 0,449
ACA r 0,408 0,895 0,744 0,168 -0,025 -0,027 0,759
n 5 5 5 5 5 5 5
P 0,495 0,040 0,150 0,788 0,969 0,965 0,137
LPC r 0,939 0,706 0,858 -0,336 0,848 0,358 0,971 0,583
n 5 5 5 5 5 5 5 4
P 0,018 0,183 0,063 0,580 0,070 0,554 0,006 0,417
LPN r 0,281 0,578 0,551 0,804 0,568 0,447 0,874 0,793 0,953
n 10 10 8 8 9 10 10 5 5
P 0,431 0,080 0,157 0,016 0,111 0,195 0,001 0,109 0,012
Diferencias en el aumento proporcional {scaling) y  alometria de los distintos 
caractères morfométricos
Utilizando la longitud alar como estimador del tamano corporal, el peso y la longitud 
del dedo medio mostraron, en los machos, crecimientos alométricos positivos (Tabla 
1.4). El resto de medidas no revelaron desviaciones significativas respecto de la
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isometria (la pendiente esperable en una relaciôn isométrica entre dos medidas lineales 
es 1, y entre peso y longitud del ala, 3). Las pendientes alométricas fueron mayores en 
los machos en todas las variables, excepto en ambas longitudes del pico y tarso (en este 
ultimo caso, probablemente, debido a un problema de bajo tamafio de muestra, ya que 
utilizando en lugar de cuerda alar la variable arco alar, para la que se dispone de un 
mayor tamano de muestra, la pendiente fue mayor en machos), aunque las diferencias 
entre sexos entre dichas pendientes no fueron significativas (Tabla 1.4). La diferencia 
entre machos y hembras en la pendiente de crecimiento alométrico del peso no llega a 
ser significativa probablemente debido al bajo tamano de muestra en hembras. La 
pendiente en las hembras fue b=3.054, prâcticamente idéntica a la esperable por 
isometria (b=3), mientras que en los machos fue mucho mayor (b=5.805) (Tabla 1.4).
Tabla 1.4. Resultados del anâlisis de las diferencias entre sexos en el aumento proporcional 
(scaling) y en la alometria de los distintos caractères morfométricos, utilizando la longitud del 
ala (cuerda alar) como indicador del tamano. P= peso, LAA= longitud del ala (arco), LAC= 
longitud del ala (cuerda), LC= longitud de la cola, LT= longitud del tarso, LDM=longitud del 
dedo medio, LCA= longitud de la cabeza, ACA= anchura de la cabeza, LPC= longitud del pico 
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P 5,805 0,367 49 3,054 0,617 19 1,244 33 2,113* 46 0,041 16
LC 1,732 0,324 47 1,276 0,497 6 0,349 8 1,692 45 0,244 6
LT 1,458 0,025 52 2,111 0,233 10 0.476 13 1,158 52 0,944 10
LDM 2.020 0,149 49 1,373 0,117 11 0,506 15 2,117* 48 0,416 11
LCA 1,042 0,262 49 0,793 0,561 15 0,466 20 0,127 47 0,438 13
ACA 1,319 0,140 46 1,181 0,743 5 0,144 7 0,806 46 0,187 4
LPC 1,312 0,209 45 1,984 0,858 5 0,661 8 0,791 44 1,005 4
LPN 1,351 0,209 46 1,436 0,551 8 0,081 10 0,886 45 0,461 7
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Fig. 1.1. Relaciôn entre grado de dimorfismo sexual y coeficiente de variaciôn de las medidas 
lineales en machos y hembras de avutarda. Excluyendo las medidas de plumas (longitudes de 
cuerda y arco alar y de cola), se observa en machos una correlaciôn positiva marginalmente 
significativa (r=0,74, p=0.090), mientras que en hembras dicha correlaciôn no existe.
Discusiôn
Pesos mâximos de los machos
El peso mâximo de nuestra muestra de machos fue de 13 kg, valor inferior a los citados 
en las revis iones bibliogrâficas sobre poblaciones centroeuropeas de la especie -16 kg 
en machos de Hungria, Alemania y Rusia en invierno; 17 kg en machos de Alemania en 
abrit-mayo (Glutz von Blotzheim et al., 1973); 18 kg en Rusia en primavera, (Buturlin 
et al., 1935-(60); Dementiev y Gladkov, 1951. citado en Cramp y Simmons, 2002) ; 18 
kg como peso mâximo en primavera para poblaciones de Europa oriental (Cramp y 
Simmons, 1980; Urban et al., 1986; del Hoyo et al., 1996)-. Aunque algunas referencias 
mâs antiguas citan pesos mâximos de hasta 21 kg (Buturlin et al., 1935-(60)), 6 15-20 
kg, 21 kg y 24 kg (respectivamente Kiessling 1934, Spangenberg 1951 y Sellheim 1930 
citados en Gewalt, 1959). El propio Gewalt (1959) pone en duda la veracidad de alguna 
de ellas, y concluye que “pesos mayores de 15 kg deben darse sôlo de manera muy 
esporâdica y en condiciones muy favorables”. Nuestra conclusiôn es que los pesos 
mâximos citados en la bibliografîa de principios y mediados del siglo pasado podrian 
ser mâs bien el resultado de exageraciones de cazadores, si bien no se puede descartar 
que, en casos excepcionales, algùn macho de las poblaciones centroeuropeas pueda 
superar los 15 kg de peso, valor que creemos supone un limite superior difïcilmente 
alcanzable en la poblaciôn ibérica de la especie.
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Variaciôn estacional del peso
El aumento de peso en los machos durante la fase de exhibiciôn sexual, para luego 
descender bruscamente al final de dicho periodo, ha sido documentado para esta 
especie, asi como para otras grandes Otididas, aunque con individuos cautivos y con 
muestras muy pequehas. Carranza e Hidalgo (1993) registraron un 30% de aumento de 
peso en sôlo 2 machos de un total de 8 cautivos, desde valores de unos 7 kg a finales de 
verano hasta 10 kg en abril. El resto de machos mostraron aumentos mucho menores o 
apenas variaron de peso. Los 2 machos que aumentaron pesaron unos 8.5 kg en febrero, 
por lo que el incremento medido en el mismo periodo que los de nuestro estudio fue de 
1.5-2 kg, similar al observado por nosotros. Este aumento del peso de los machos en 
primavera viene en parte determinado por el gran desarrollo que adquiere el cuello o 
go la, uno de los caractères sexuales secundarios de esta especie, debido al enorme 
desarrollo del tejido conjuntivo subcutâneo, asi como de dos lôbulos de tejido 
profusamente irrigado a ambos lados del cuello, que pueden alcanzar 1 kg de peso en el 
momento de mâximo crecimiento (Gewalt, 1965). No disponemos de suficientes pesos 
de machos en otras estaciones del aho, pero los escasos datos de machos cautivos 
(Carranza y Hidalgo, 1993), asi como el aspecto desnutrido de los machos tras la época 
de apareamiento, y el incremento en mortalidad observado en dicha época del aho 
(datos propios), sugieren que en la misma los pesos deben alcanzar valores minimos, 
como consecuencia del gran desgaste fîsico que sufren los machos durante la exhibiciôn 
sexual y el apareamiento.
En otras grandes avutardas, como la Avutarda Australiana {Ardeotis australis) se 
han citado incrementos en el peso de machos en época de celo de hasta un 47% 
(Fitzherbert, 1982), y en la Avutarda Kori {Ardeotis kori), un ejemplar aumentô un 30% 
(S. Hallager, com. per s.). En una muestra de 20 machos capturados en Namibia entre 
1997 y 2001 se observé un peso medio no significativamente superior durante la 
estaciôn hùmeda (reproducciôn, peso medio= 11.65 kg, n=14) respeto de la seca (10.36 
kg, n=7, T. Osbome, com. pers.) En machos cautivos de otra especie de menor tamaho, 
la Avutarda Hubara (en sus dos subespecies, Chlamydotis undulata undulata y C. u. 
macqueenii), el peso aumentô también significativamente entre finales de noviembre y 
finales de febrero (Jacquet, 1998).
En cuanto a las hembras, también registramos un incremento pondéral medio 
significativo entre el invierno y la primavera temprana, probablemente como 
consecuencia del acùmulo de réservas previo a la reproducciôn. Aunque no disponemos 
de pesos del final de la estaciôn de cria, es en ese momento cuando deben alcanzarse los 
minimos en las hembras. No existen mâs datos publicados sobre variaciôn estacional de 
peso en hembras de esta especie.
Dimorfismo sexual: comparaciôn con otras especies
Los pesos mâximos de los machos de este estudio no alcanzaron los mâximos recogidos 
en obras de revisiôn omitolôgica, siendo también ligeramente inferiores a los mâximos 
citados para machos de la Avutarda Kori, que présenta un mayor tamaho que la 
Avutarda Comùn. Sin embargo, los pesos mâximos de machos de Kori citados en la 
bibliografîa parecen también algo exagerados, oscilando entre 5.8 y 19.0 kg (Urban et 
al., 1986), entre 10.9 y 19.0 kg (del Hoyo et al., 1996), mientras que la ùnica muestra
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reciente sobre individuos en libertad oscila entre 7.1 y 15.2 kg, con media de 11.5 kg 
(n= 19 machos adultos capturados en Namibia entre 1997 y 2002 (Osbome et al., en 
prensa). Un macho de Kori cautivo en un zoolôgico si ha alcanzado recientemente los 
19 kg (S. Hallager, com. pers.). Las hembras de Kori son también mâs grandes y mâs 
pesadas que las de Avutarda Comùn, habiéndose citado pesos medios de 5,9 kg con un 
tamano muestral de sôlo 2 individuos (Urban et al., 1986); mismo valor en del Hoyo et 
al, (1996); 4.31-6.73 kg, media de 5.6 kg, en la muestra de 37 hembras en libertad 
(Osbome et al., en prensa). Asi pues, tanto los machos como las hembras pesan algo 
mâs de un kg mâs en la Avutarda Kori que en la Comùn, aunque la Kori présenta un 
grado de dimorfismo sexual en peso ligeramente inferior al de la Avutarda Comùn (2.05 
en la muestra de T. Osbome; 2.48 en la nuestra). El dimorfismo sexual en peso es 
también acusado, aunque menor que en la Comùn, en la Avutarda India Ardeotis 
nigriceps, con machos “casl el doble de pesados que las hembras” (Rahmani y 
Manakadan, 1988). Los machos de esta especie alcanzan los 14.5 kg, mientras las 
hembras oscilan entre 3.5 y 6.75 kg (Rahmani, 1989).
En cuanto a las medidas corporales lineales, el grado de dimorfismo en la 
muestra de A. kori de Namibia oscilô entre los valores de 1.33 y 1.27, respectivamente 
para grosor de tarso y longitud de cabeza, y minimos de 1.08 y 1.17, respectivamente 
para longitud de tarso y cola (Osbome et al., en prensa). Comparando ambas especies, la 
Avutarda Comùn mostrô mayor dimorfismo en 5 de 6 medidas para las que existe 
posibilidad de comparaciôn (la longitud de la cabeza fue la ùnica excepciôn). Los 
valores de dimorfismo para diversas medidas lineales oscilaron entre 1.10 y 1.20 en la 
Avutarda \nd\di Ardeotis nigriceps (Rahmani, 1989). En conclusiôn, nuestros resultados 
muestran que la Avutarda Comùn es la especie con mayor grado de dimorfismo sexual 
en peso y medidas lineales de la familia Otididae, asi como de toda la clase Aves, ya 
que también supera a la Alondra Australiana Cinchlorhampus cruralis, cuyo 
dimorfismo en peso -los machos alcanzan 2.2 veces el peso de las hembras- ha sido 
citado hasta ahora como el mayor entre las aves (Amadon, 1977, citado en Andersson, 
1994). El grado de dimorfismo de la Avutarda es comparable al de los mamiferos mâs 
dimôrficos. En dicha clase, de acuerdo con la revisiôn de Weckerly (1998), sôlo 
presentan valores superiores el Elefante Marino {Mirounga leonina, familia Phocidae), 
en el que el peso de los machos es 3.6 veces el de las hembras; varias especies de la 
familia Otariidae, familia en la que el dimorfismo medio es de 2.98, con valores 
extremos de 4.57 en Callorhinus ursinus] y en el Canguro Rojo Macropus rufus, con 
2.49.
Posibles causas de tan acusado dimorfismo sexual en la Avutarda
Los resultados de nuestro estudio muestran que en los machos de Avutarda Comùn el 
peso y la longitud del dedo medio son positivamente alométricos, es decir, que se han 
desarrollado en mayor medida de lo esperable en los individuos de mayor tamafio, y que 
lo mâs probable es que dicho desarrollo haya sido favorecido por selecciôn sexual. Esta 
conclusiôn, basada en los resultados del estudio de alometria estâtica, se ve reforzada 
con la elevada variabilidad encontrada en las longitudes de dedo medio y tarso en los 
machos, que fueron precisamente las medidas esqueléticas sexualmente mâs dimôrficas, 
y que, de acuerdo a la relaciôn esperable entre variabilidad fenotipica y selecciôn sexual 
(Pomiankowski y Moller, 1995), hace del dedo medio, y quizâ también del tarso, 
candidates a ser resultado de ésta ùltima.
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Fue Darwin (1871, pâg. 260; Weckerly, 1998) quien primero sugirio que en la 
mayor parte de los mamiferos los machos eran mayores que las hembras por efecto de la 
selecciôn sexual, es decir, debido a la ventaja que conferia un mayor tamano corporal en 
los combates por el acceso a las hembras. Las evidencias que apoyan dicho argumento 
en comparaciones interespecificas, en las que generalmente se ha encontrado que el 
grado de dimorfismo sexual en tamaho aumenta con el grado de poliginia (Clutton- 
Brock et al., 1977; Alexander et al., 1979; Clutton-Brock et al., 1982; Jehl y Murray, 
1986) (Weckerly, 1998), y que, en concreto, en las aves dicho dimorfismo tenderia a 
desarrollarse con una frecuencia mayor de lo esperable en especies que se reproducen 
mediante leks (Oakes, 1992), fueron revisadas recientemente por Andersson (1994), 
quien concluye que la selecciôn sexual habria operado a través de la ventaja que supone 
para los machos el mayor tamaho, tanto en combates entre rivales por el acceso a las 
hembras, como facilitando una mayor resistencia al desgaste durante el celo. Otros 
factores déterminantes podrian ser la competencia espermâtica, o la preferencia de las 
hembras por machos mayores, al ser estos potencialmente proveedores de mayores 
recur SOS.
En muchos estudios no esta claro, cuando se habla de tamaho, si se hace 
referencia al tamaho corporal o al peso, y se han utilizado, como indicadores del 
tamaho, tanto el peso como diversas medidas lineales -en aves, principalmente la 
longitud del ala, aunque también otras (Jehl y Murray, 1986; Oakes, 1992; Andersson, 
1994; Ranta et al., 1994)-. En nuestro estudio es el peso el que muestra en los machos 
un crecimiento alométrico positivo respecto al tamaho corporal, estimado aqui mediante 
la longitud del ala. Evidentemente, un peso elevado debe suponer una ventaja para un 
macho de Avutarda, tanto durante la fase de establecimiento de rangos en el lek, previa 
a las côpulas (ver capitulo 4), como durante la selecciôn de machos por las hembras 
(capitulo 5). En la primera de estas fases, durante los combates que ocasionalmente se 
producen entre dos machos rivales, el peso debe ser fundamental, ya que ambos 
contendientes se empujan mutuamente, con sus picos enganchados, siendo en dichos 
enffentamientos muy probablemente el peso, mâs que el tamaho, la variable decisiva. 
Segùn observaciones propias, estos combates cuerpo a cuerpo pueden durar desde sôlo 
unos segundos hasta mâs de una hora. El macho vencido puede resultar gravemente 
herido, como demuestran las frecuentes agresiones dirigidas a los ojos de cimbeles 
presentados a machos en esa fase del celo, o perder temporalmente la capacidad de 
vuelo tras el enfrentamiento (observaciones propias). Ademâs de una mayor fuerza de 
empuje en los combates, las mayores réservas energéticas de los machos mâs pesados 
también deben facilitar una mayor duraciôn de su exhibiciôn sexual en la fase de 
apareamiento en abril, mes en el que dedican sôlo un 14% de su tiempo en comer, 
siendo los mâs pesados los que menos tiempo emplean en dicha actividad (r= -0.46, n= 
29, p= 0.013, datos propios). En efecto, los machos mâs pesados al inicio de la estaciôn 
reproductiva se exhibieron en solitario durante périodes mâs prolongados a lo largo de 
la primavera capitulo 5 {Èxito reproductivo en los machos: influencia de edad, tamaho 
y  condiciôn flsica, y  correlaciones con caractères sexuales secundarios).
En cuanto al dedo medio, también présenta una alometria positiva significativa 
en los machos. Dedo medio y tarso son, ademâs, las medidas esqueléticas que 
mostraron mayor grado de dimorfismo sexual, y también mayor variabilidad fenotipica 
en los machos (Fig. 1.1). Los caractères que muestran elevada variabilidad fenotipica 
suelen ser aquel los sobre los que ha operado mâs la selecciôn sexual que la selecciôn
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natural, ya que la selecciôn direccional que actùa sobre ellos tiende a favorecer valores 
superiores a la media, incrementando asi la varianza incluso aunque los valores medios 
se mantengan (Alatalo et al., 1988; Moller y Hoglund, 1991; Moller y Pomiankowski, 
1993; Pomiankowski y Moller, 1995; Cuervo y Moller, 1999). Ambos resultados, la 
alometria positiva del dedo medio en machos, y la mayor variabilidad de dedo y tarso, 
podrian interpretarse como indicativos de que han evolucionado por selecciôn sexual. 
Sin embargo, es mâs probable que el gran desarrollo de estas dos estructuras 
esqueléticas haya sido simplemente una consecuencia de la evoluciôn del enorme peso 
en los machos. Dicho de otro modo, para que füese posible la evoluciôn de un 
dimorfismo en peso tan espectacular en los machos, éstos habrian tenido que desarrollar 
necesariamente unos dedos medios lo suficientemente largos como para poder mantener 
el equilibrio en un ave que es fundamentalmente cursora y con una masa corporal tan 
considerable. De hecho, en los machos adultos, la longitud del dedo medio se 
correlaciona con peso, tarso, cabeza y pico, mientras que en hembras no existen estas 
correlaciones; el dedo présenta en ellas un tamano independiente del peso y todas las 
medidas lineales, excepto cola. La selecciôn sexual habria, pues, favorecido el 
desarrollo de pesos excepcionalmente elevados sôlo en los machos, y sus tarsos y dedos 
medios habrian crecido como adaptaciones para soportar dichos pesos.
La longitud alar también muestra un grado de dimorfismo relativamente 
elevado, aunque bajo coeficiente de variaciôn (Fig. 1.1), y una relaciôn isométrica en 
hembras con respecto al peso, y también isométrica en ambos sexos si se compara con 
cualquier otra medida corporal, excepto dedo medio en machos. Ello sugiere que ha 
debido ser la selecciôn natural la responsable del dimorfismo observado en el tamano 
del ala, que ha debido crecer en los machos para soportar en vuelo su enorme peso.
El dimorfismo sexual se desarrolla en la Avutarda a una edad muy temprana. Ya 
a las dos semanas de edad los machos son un 10-30% mâs pesados que las hembras 
(Heinroth y Heinroth, 1928; Radu, 1969; Litzbarski y Litzbarski, 1997), y con dos 
meses de edad ya pesan prâcticamente el doble (Martin, 1997; Martin, 2001) datos 
propios. Este sesgo sexual en el crecimiento pondéral de los jôvenes implica una mayor 
mortalidad juvenil en los machos (Alonso et al., 1996; Martin et al., 2000), de acuerdo 
con lo predicho por la evoluciôn de dicho dimorfismo mediante selecciôn sexual 
(Clutton-Brock, 1985; Weatherhead y Teather, 1991). A la edad de 1-2 meses ya es 
posible diferenciar en el campo ambos sexos mediante ecuaciones discriminantes con 
un 96,5-100% de seguridad (Martin et al., 2000). El dedo medio, medida que mayor 
grado de dimorfismo sexual muestra en adultos en el présente estudio, fue precisamente 
la primera variable seleccionada en dicho anâlisis discriminante del sexo de los polios, 
de entre 10 medidas lineales diferentes, y dedo medio y tarso fueron las medidas 
lineales mâs dimôrficas en una submuestra de 21 parejas de jôvenes hermanos de 
distinto sexo (datos propios, inéditos), lo que muestra que el dimorfismo sexual en estas 
dos medidas se desarrolla, igual que en el peso, a una edad muy temprana. En los 
machos, el dedo debe seguir creciendo con el crecimiento esquelético general del 
individuo, mientras que en las hembras debe alcanzar antes un tamano definitivo e 
independiente del tamano corporal. Exactamente lo contrario sucede con la longitud de 
la cola, variable que menos diferenciô a los polios de uno y otro sexo, y que muestra 
también, junto con la anchura de cabeza, el menor grado de dimorfismo sexual en 
adultos, siendo ademâs la medida que menos se correlaciona con las demâs, tanto en 
machos como en hembras. Es decir, se trata de una medida relativamente independiente 
del tamano y peso del individuo.
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En resumen, las evidencias aportadas sugieren que el enorme peso de los machos 
de Avutarda Comùn, que hace de esta especie el ave de mayor dimorfismo sexual en 
masa corporal, ha evolucionado por selecciôn sexual. La hipôtesis altemativa, la de que 
dicho dimorfismo se hubiese desarrollado por divergencia de nicho, es mucho menos 
probable. Aunque es cierto que en esta especie machos y hembras rara vez se unen en 
los mismos bandos, formando como norma bandos unisexuales que se mantienen 
generalmente separados (datos propios), ello es seguramente una consecuencia del 
elevado dimorfismo, mâs que su causa. Es probable que la selecciôn sexual haya hecho 
crecer a los machos de Avutarda Comùn hasta el limite impuesto por la selecciôn 
natural. Se ha sugerido que la selecciôn sexual puede resultar tanto en una distribuciôn 
estable de tamanos, como en un crecimiento indefmido, sôlo limitado por las 
des venta) as que la selecciôn natural impone a un tamano excesivamente grande (p. ej., 
Maynard Smith y Brown, 1986). Hay muchos ejemplos de caractères morfolôgicos, 
cuyo desarrollo estâ favorecido por selecciôn sexual, pero limitado por selecciôn natural 
(Andersson, 1994). En el caso de la Avutarda, las principales limitaciones a alcanzar un 
gran tamano deben ser la dificultad de obtenciôn de alimento suficiente en épocas de 
escasez, la mayor energia requerida para volar, y la dificultad para mantener una 
adecuada regulaciôn térmica en verano. El efecto limitante de la primera de estas 
dificultades résulta apoyado por la mayor mortalidad de machos jôvenes durante la fase 
de crecimiento pondéral mâximo (datos propios inéditos). En cuanto a la tercera, la 
mayor parte de los machos migran en verano a zonas mâs frescas, probablemente para 
facilitar la liberaciôn del calor producido por una masa corporal tan grande (Morales et 
al., 2000; Alonso et al., 2001 datos en prep).
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2. El lek d isperse en la avutarda: proceso de ‘explosion’ y 
estructura espacial del lek
Introducciôn
Aunque el comportamiento de exhibiciôn nupcial de la avutarda es muy llamativo, 
debido a los movimientos de contorsiôn del plumaje del macho, conocidos 
popularmente como “rueda”, la primera descripciôn del mismo no fue publicada hasta 
mediados del siglo pasado, sin referencias claras al sistema de apareamiento de la 
especie ( ver revisiôn de Schulz, 1927; Siewert, 1939). Posteriormente, el primer autor 
que estudiô en profundidad la avutarda ya describiô la ausencia de vinculo de pare)a 
entre ambos sexos, aunque no la definiô claramente como poliginica o promiscua 
(Gewalt, 1959). Si mencionô la exhibiciôn de los grupos de machos en zonas concretas, 
a las que denominô ‘zonas de exhibiciôn’, en las que explicitamente descartô que cada 
macho tuviese lugares de exhibiciôn propios como, segùn su propio ejemplo, los tiene el 
Gallo Lira Lyrurus tetrix. Esta descripciôn del sistema reproductivo de la avutarda fue 
recogida en las principales obras de revisiôn omitolôgicas, tanto las primeras (Glutz et 
al., 1973; Cramp y Simmons, 1980) como las mâs recientes, en las que ya se menciona 
especificamente el término lek (Johnsgard, 1991; del Hoyo et al., 1996; Morales y 
Martin, 2002), como tipico de esta especie. Fue realmente Oring (1982) quien, 
basândose en las descripciones de Gewalt (1959), incluyô a la avutarda como especie 
formadora de leks. Sin embargo, algunos autores han mencionado la existencia de una 
marcada flexibilidad en el sistema reproductivo de la avutarda, que variaria entre el lek 
tipico sin defensa territorial y una poliginia con defensa de recursos (zonas de 
nidificaciôn) o de hembras (sistema de harenes), dependiendo de las caracteristicas del 
hâbitat o incluso variando entre anos dentro de una misma zona (ver también Ena et al., 
1987; Ena y Martinez, 1988; Carranza et al., 1989; Hidalgo y Carranza 1990). Otros 
autores incluso propusieron la monogamia como principal sistema, con una compléta 
gama de posibilidades entre ésta y la poliginia basada en harenes o la promiscuidad, 
argumentando que la caza selectiva de machos habria alterado la natural proporciôn de 
sexos de 1:1 y favorecido la sustituciôn de la monogamia original por la poliginia a lo 
largo del siglo pasado (Fodor et al., 1971; Sterbetz, 1981). Sin embargo, las 
descripciones de Sterbetz (1981) de ejemplos tipicos de monogamia y poliginia no se 
contradicen, curiosamente, con la mâs extendida interpretaciôn del sistema como de tipo 
lek. Aunque la monogamia ha sido descartada como sistema creible para una especie 
con tan marcado dimorfismo sexual por diversos autores (Cramp y Simmons, 1980; 
Hellmich, 1991), la existencia de una variabilidad entre poliginia basada en defensa 
territorial o de harén y la promiscuidad tipica del lek ha sido también descrita, aunque 
basada en muy escasas observaciones, por algùn otro autor (Collar y Goriup, 1980), y, 
aunque también calificada por algùn autor de altamente especulativa por estar basada en 
datos escasos (Hellmich, 1991), ha sido recogida por otros en posteriores revisiones, en 
unas como sistemas claramente altemativos (Johnsgard, 1994) en otras dando clara 
prioridad al sistema poligmico o promiscuo tipo lek (Morales y Martin, 2002).
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Segùn la definiciôn mâs reciente y comùnmente aceptada del sistema de 
apareamiento de tipo lek, este séria una agregaciôn de machos para exhibirse en lugares 
tradicionalmente utilizados ano tras aho, que son visitados por las hembras para copular 
(Hoglund y Alatalo, 1995). Esta definiciôn relaja los cuatro criterios originalmente 
propuestos por Bradbury (1981) - (1) ausencia de cuidado parental por parte de los 
machos, que sôlo contribuirian a la siguiente generaciôn aportando sus gametos; (2) 
reuniôn de los machos en lugares concretos o arenas de exhibiciôn, a las que acudirian 
las hembras para copular; (3) el lugar de exhibiciôn de cada uno de los machos, 
generalmente un pequeno territorio que suele ser defendido, no contiene una cantidad 
significativa de recursos aprovechables por las hembras: alimento, lugares de 
nidificaciôn, etc.; y (4) las hembras pueden elegir libremente a su pareja -, que ahora 
quedarian reservados a los llamados leks clâsicos. Esta generalizaciôn y ampliaciôn de 
la definiciôn de lek fue motivada por el hecho de que numerosos estudios habian 
mostrado que muchas especies no cumplian estrictamente alguno de dichos criterios, 
aunque seguian mostrando las caracteristicas principales del modelo reproductivo lek, lo 
que llevô a proponer una serie de tipos no clâsicos de lek (Johnsgard, 1994; Hoglund y 
Alatalo, 1995). Uno de estos tipos ha sido descrito como lek explotado (exploded lek, 
Emlen y Oring, 1977) o lek disperso {dispersed lek, Gilliard, 1969), un sistema en el 
que la distancia entre los machos territoriales séria mucho mayor que en los leks 
convencionales; segùn Johnsgard (1994), los machos frecuentemente no tendrian 
contacto visual entre ellos, aunque si auditivo, y para Bradbury (1981) la agregaciôn de 
machos de un lek disperso sôlo se detectaria tras cartografiar sus localizaciones sobre 
una superficie considerable, en la que se apreciaria la existencia de zonas sin machos 
entre leks dispersos contiguos. En casos extremos, las zonas de exhibiciôn de los 
distintos machos de un lek disperso o explotado pueden ser muy extensas y contener 
tantos recursos aprovechables por las hembras -p . ej., alimento o zonas de nidificaciôn- 
que hagan difïcil su diferenciaciôn de otro tipo, el de lek basado en recursos 
(Alexander, 1975).
La terminologia que define los distintos tipos de lek ha seguido siendo utilizada 
en revisiones posteriores, a veces de manera algo confusa. La confusiôn ha sido en 
muchas ocasiones el resultado de pretender acotar en definiciones concretas 
comportamientos a veces continues, de difïcil clasificaciôn. Por ejemplo, ha habido 
cierta confusiôn entre estos termines disperso y explotado. Segùn la mayoria de autores, 
un lek explotado serfa un tipo intermedio entre el clàsico, de machos muy agregados, y 
el disperso, en el que los machos se exhibirfan prâcticamente en solitario, en territories 
mucho mayores y mâs separados unos de otros, aunque agregados en un ârea de hâbitat 
apropiado para exhibirse (Hoglund y Alatalo, 1995). Hoglund & Alatalo (1995) 
advierten que incluso la distinciôn entre lek clàsico y lek disperso es mâs cuantitativa 
que cualitativa y debe ser tomada con precauciôn. En el otro extremo estari'a la 
dificultad, mencionada en el pârrafo anterior, de diferenciar algunos leks dispersos de 
leks basados en recursos. Por ello, Hoglund & Alatalo (1995) decidieron relajar la 
definiciôn de lek para abarcar dentro de la misma a muchas mâs especies que las que 
cumplen los criterios de lek clàsico, incluyendo varios tipos que representan casos 
limite -ademâs de los ya mencionados leks dispersos, y los leks basados en recursos, 
las agregaciones de machos en tomo a lugares especiales {landmarks), tales como cimas 
de colinas, copas de ârboles o claros de bosques. Mediante esta generalizaciôn, y 
abarcando una mayor diversidad de especies y modelos reproductivos, estos autores 
pretendian focal izar el interés en el estudio de que presiones selectivas habian originado
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los sistemas reproductivos tipo lek, mas que acotar demasiado la definiciôn para hacerla 
mâs précisa, pero menos prâctica. Recientemente se han descrito incluso como leks 
ocultos las agregaciones de machos de especies territoriales en las que las hembras son 
receptivas a côpulas de machos con los que no estân emparejados (Danchin y Wagner, 
1997; Wagner, 1998; Fletcher y Miller, 2006). Para distinguir entre lek disperso y 
explotado, Oring (1982) sugiriô una distancia de unos 50 m entre machos vecinos, 
distancia por encima de la cual se podria hablar de leks dispersos.
Aunque originalmente propuesto para describir un determinado comportamiento 
reproductivo de algunas aves, el uso del término lek fue posteriormente extendido, como 
se ha dicho en el pârrafo anterior, para designar las agregaciones de machos de muchos 
otros taxones, incluyendo insectos, peces, anfibios, reptiles, mamiferos (ver revisiôn de 
Hoglund y Alatalo, 1995) Sôlo entre las aves, los autores de la mencionada revisiôn 
nombraron al menos 98 especies con este sistema, sugiriendo que el mismo habria 
evolucionado al menos en 14 ocasiones distintas dentro de esta clase, lo que demostraria 
la existencia de multiples casos de convergencia evolutiva, incluso dentro de un mismo 
grupo taxonômico. En una revisiôn mâs reciente, la lista de especies de aves con sistema 
lek se ampliô a 148 (Jiguet et al., 2000) En cuanto al tipo de lek disperso o explotado, ha 
sido descrito como uno de los sistemas mâs frecuentes en Phasianidae, Otididae, y 
algunas familias de Paseriformes {Tyrannidae, Pipridae, Paradisaeidae) (Jiguet et al., 
2000). Concretamente entre las avutardas {Otididae), mientras Hoglund & Alatalo 
(1995) sôlo incluyeron a la Avutarda Comùn como especie formadora de leks, en 
revisiones posteriores se mencionô el lek explotado como sistema propio de 17-20 de 
las 25 especies de la familia (Jiguet et al., 2000; Morales et al., 2001). Sin embargo, 
estas mismas revisiones destacan que sôlo en dos especies —la Avutarda Comùn y el 
Sisôn Comùn- se ha estudiado el sistema reproductivo, aunque finalmente admiten que 
en ninguna de las dos se ha podido determinar inequivocamente que el lek sea el ùnico 
sistema présente, existiendo aùn dudas sobre si coexiste con un sistema no de lek, como 
la poliginia basada en defensa de recursos.
Sobre el sistema reproductivo de la Avutarda Comùn no hubo un claro consenso, 
como hemos visto en el primer pârrafo, por parte de los primeros investigadores que 
trabajaron seriamente con esta especie. Ello ha motivado que, aunque en las primeras 
revisiones ya se admitiô el sistema lek como tipico de la Avutarda (Oring, 1982; Payne, 
1984), en la mayor parte de las revisiones mâs recientes se hayan planteado dudas sobre 
qué modelo représenta mejor su comportamiento reproductivo. Por ejemplo, Johnsgard 
( 1994) plantea dudas entre lek clàsico y lek môvil -un tipo caracterizado por la ausencia 
de interacciones entre machos ligadas a territorios fijos o lugares concretos de 
exhibiciôn-; Hoglund & Alatalo (1995) mencionan a la Avutarda como ùnica especie de 
la familia Otididae con sistema lek, basândose en un estudio clàsico (Gewalt, 1959) e 
ignorando otras referencias mâs modemas (p.ej., Carranza et al., 1989); Jiguet et al.
(2000) cuestionan su clara clasificaciôn como lek disperso o explotado, planteando que 
la Avutarda representarfa una excepciôn dentro de la familia Otididae, en la que 
prédomina dicho sistema (op. cit., pâg. 65 y Apéndice 1); por ùltimo. Morales et al
(2001) y Morales & Martin (2002) admiten como posibles todos los sistemas, aunque 
mencionan el lek disperso como prédominante.
En cuanto a los autores que realmente han estudiado el comportamiento de la 
Avutarda en el campo, los primeros que dedicaron un esfuerzo significativo a esta 
especie admitieron ya desde un principio que su sistema reproductivo era de tipo lek
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(Gewalt, 1959; Hellmich, 1991), aunque insistimos de nuevo en que otros mencionan 
una aparente flexibilidad (Carranza et al., 1989; Hidalgo y Carranza 1990). Sin 
embargo, al no disponer de individuos marcados, ninguno de ellos pudo demostrar 
cuantitativamente sus afirmaciones, que se reducen a meras descripciones verbales sin 
datos de apoyo (Gewalt, 1959), o basadas en escasas y breves secuencias de 
comportamiento de individuos concretos no marcados (Hellmich, 1991), o en series 
limitadas de datos poblacionales de tamanos de bando (Carranza et al., 1989). Mâs 
recientemente, los autores del primer estudio con avutardas marcadas individualmente 
en libertad han calificado el sistema de esta especie como de tipo lek explotado, al 
menos en la poblaciôn de Villafâfila, en la provincia de Zamora (Alonso et al., 1995a; 
Alonso et al., 1996; Morales, 2000; Alonso et al., 2001 ; Morales et al., 2003), 
precisamente la misma en la que Carranza & Hidalgo (1989) propusieron que existia 
defensa de recursos o de hembras. Sin embargo, en dicho estudio tampoco se describen 
en detalle los parâmetros fondamentales que caracterizan al lek explotado, taies como 
relaciôn entre dispersiôn de machos y éxito de côpula, fidelidad estacional e interanual 
de los machos a sus zonas de exhibiciôn, caracteristicas de éstas y relaciôn con las âreas 
de campeo de las hembras, etc.
Existen, asi pues, aùn dudas sobre si el lek explotado o disperso es general en las 
poblaciones de Avutarda. En concreto, se echan en falta observaciones que aclaren hasta 
qué punto se cumplen dos de los criterios de la definiciôn de lek de Bradbury (1981): 
por una parte, si los machos se reùnen en lugares concretos para exhibirse; y por otra, si 
los gametos son los ùnico recursos ofrecidos a las hembras por los machos, es decir, si 
los machos ocupan y defienden territorios, y si éstos contienen recursos aprovechables 
por las hembras. Por ùltimo, se desconoce si existen realmente otros sistemas en 
algunos individuos o poblaciones de esta especie, por lo que parecia necesario realizar 
nuevos estudios que contribuyesen a aclarar estos aspectos.
En el présente estudio realizamos una descripciôn cuantitativa detallada del 
sistema reproductivo de la Avutarda en la poblaciôn de Madrid, mediante al anâlisis de 
datos tanto poblacionales como procedentes de una amplia muestra de individuos 
marcados, relativos a los siguientes aspectos: (a) fenologia de ocupaciôn del lek: grado 
de constancia interanual y variaciones entre individuos: ^qué caracteristicas fenotipicas 
poseen los machos que llegan antes o pasan mâs tiempo en el lek?; (b) evoluciôn 
estacional del grado de gregarismo y dispersiôn de ambos sexos en la zona de 
exhibiciôn: ^qué factores pueden determinar la dispersiôn en el ârea del lek en cada uno 
de los sexos?, ^qué caracteriza a los machos que se dispersan antes o a mayor distancia 
del centro del lek?; (c) zonas de exhibiciôn sexual de los machos y âreas de campeo de 
la hembras durante la fase de côpulas: ^son mayores las de las hembras que las de los 
machos? ^son fieles los machos a sus zonas de exhibiciôn a lo largo de la estaciôn y 
entre anos? ^defienden'territorios o harenes de hembras frente a otros machos?; (d) 
caracteristicas seleccionadas por los machos para exhibirse en solitario: ^se trata de 
lugares que contienen mâs recursos, mâs hembras o que maximizan las probabilidades 
de ser vistos por éstas? Las respuestas a estas y otras preguntas formuladas en el 
présente capitulo para définir el sistema reproductivo de la avutarda, se complementan 
con el anâlisis de las variaciones interindividuales en las fechas de primera exhibiciôn 
en solitario presentado en el capitulo 5 {Èxito reproductivo en los machos: influencia de 
edad, tamano y  condiciôn flsica y  correlaciones con caractères sexuales secundarios).
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Métodos
Fenologia de ocupacion del lek
Como ârea de lek se defmiô el pohgono minimo convexo que incluyô todas las 
localizaciones de machos y hembras obtenidas en el periodo 1998-2003 durante censos 
semanales a lo largo del mes de abril, en el que se producen las côpulas. Dichas 
localizaciones suelen hallarse en las cercanias, y generalmente alrededor del lugar en el 
que se localizô el tipicamente ùnico bando en el que los machos reproductores de dicha 
zona se agrupan en marzo (mes en el que se produce la maxima agregaciôn de machos). 
Dos âreas de lek contiguas suelen estar separadas por un ârea mâs o menos extensa con 
menor densidad relativa de avutardas, o ausencia total de éstas.
La fenologia de ocupaciôn del lek se calculô para los anos 1998-2002, utilizando 
los datos procedentes del seguimiento de individuos marcados (aproximadamente un 
contacto semanal de cada individuo marcado durante los meses de marzo, abril y mayo, 
y un contacto mensual a lo largo del resto del ano). La fecha de llegada de cada 
individuo se defmiô como la fecha juliana promedio entre la ùltima vez que dicho 
individuo fue localizado en un ârea estival o de invemada (detalles en Alonso et al., 
2001; Palacin, 2007) y la primera vez que fue visto en el lek. En algùn caso en el que 
un individuo realizô, después de haber llegado a su lek de reproducciôn, una excursiôn a 
una zona relativamente cercana, dentro de la provincia de Madrid, pero distinta del lek 
de reproducciôn, ésta se ignorô. La fecha de salida, como promedio entre la ùltima vez 
que fue visto en el ârea de lek y la primera que fue localizado en un ârea estival -en el 
caso de los machos- o de nidificaciôn fuera del lek o invemada -en el caso de las 
hembras-.
Distribuciôn de las avutardas en el ârea de lek: proceso de explosiôn del lek, zonas 
de exhibiciôn de machos y territorios de hembras
Durante los afios 1998-2003 se llevô a cabo un seguimiento detallado de la distribuciôn 
y el comportamiento de machos y hembras en très leks de la zona de estudio (Camarma, 
Ribatejada-Valdetorres y Talamanca-Valdetorres), en relaciôn con los recursos 
alimentarios présentés en los mismos.
La distribuciôn de las avutardas se estudiô mediante:
• un censo completo de cada lek mediante vehiculos todo-terreno de todos los leks 
del ârea de estudio en marzo, durante la fase de mâxima agregaciôn de los 
machos en bandos (ver detalles en Metodologia general);
• mapas de lek semanales: mapeo cada semana a lo largo del periodo de côpulas 
(finales de marzo-primeros de mayo) de todos los individuos de la zona del lek 
desde observatorios apropiados que maximizaban la superficie visible y estaban 
lo suficientemente alejados de las aves como para no interferir en su actividad, y 
completando posteriormente las zonas no visibles desde otros puntos. Para este 
objetivo se emplearon 24 dias de observaciôn en el lek de Camarma, 25 en el lek 
de Ribatejada-Valdetorres y 35 en el lek de Talamanca-Valdetorres. Cada uno de 
dichos dias un observador permaneciô en el observatorio desde el amanecer
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hasta que finalizô el mapeo, generalmente a media manana. La observaciôn se 
llevô a cabo con telescopio 20-60x o 60-90x, distinguiéndose machos adultos, 
inmaduros, y jôvenes, y hembras., y localizândose los individuos en mapas 
1:10000 de la zona, y anotândose tamano de bando, tipo de terreno y actividad 
que realizaba cada individuo o bando en ese momento. Previamente a la 
realizaciôn de estos mapas de lek, se elaborô un mapa guia donde se 
comprobaron las coordenadas de las divisiones parcelarias con GPS, para 
ajustarlas lo mâs posible a las reales, ya que éstas pueden variar entre anos, por 
uniones o divisiones de parcelas.
A partir de los mapas de lek se calcularon dos estimas de centro del lek: ‘^ centro 
de lek i ” (centro geométrico de las localizaciones de todos los individuos que forman el 
lek en el mes de abril, cuando los machos adultos ya se han independizado del bando 
para exhibirse en solitario, ver mâs adelante en Resultados); y '^'centro de lek 2” (media 
de las localizaciones del bando de machos del mes de marzo y la primera quincena de 
abril, cuando hay aùn una mayoria de individuos agrupados en bando). Como indice de 
dispersiôn de los individuos desde el centro del lek se calculô una distancia media 
semanal o mensual de las coordenadas médias de localizaciôn de cada uno de los 
individuos marcados al centro del lek, para cada uno de los cinco anos de estudio y para 
los très leks estudiados. También se calculô un porcentaje semanal de machos y 
hembras solitarios. La fecha media de explosiôn de cada lek se defmiô como la media 
entre las fechas en las que el porcentaje de individuos solos aumentô entre un 20 y un 
50 % del total de machos del bando.
La distribuciôn de los recursos se estudiô realizando un mapa de parcelas anual, 
a finales de marzo, que se actualizô semanalmente a lo largo del mes de abril, con las 
parcelas de rastrojo que tueron labrândose. Se consideraron recursos alimentarios las 
parcelas seleccionadas por las avutardas para alimentarse (barbechos, rastrojos, 
leguminosas) a mediados de abril, en el momento de mâxima dispersiôn de individuos 
(o explosiôn del lek), que coincide con la mâxima frecuencia de côpula (ver mâs abajo). 
La selecciôn de recursos alimentarios por las hembras y machos se estudiô mediante el 
indice de selecciôn de Ivlev (1961).
En los très leks mencionados se estudiô ademâs el uso del espacio y el 
comportamiento de un total de 16 machos previamente marcados con plaças y emisores 
de radio, siguiendo la metodologia de observaciôn y toma de datos descrita en el 
capitulo 5 {Èxito reproductivo en los machos: influencia de edad, tamaho y  condiciôn 
fîsica y  correlaciones con caractères sexuales secundarios), obteniéndose los siguientes 
parâmetros para cada macho:
Zona de exhibiciôn sexual (ZE): se definiô como tal el poligono minimo convexo que 
incluyô todas las localizaciones de un macho entre la ùltima semana de marzo y la 
segunda de mayo, ambas inclusive, considerando sôlo aquellas en la que el individuo se 
encontraba solitario, es decir, exhibiéndose independiente del resto de machos del lek. 
Se trata, pues, del équivalente al territorio de exhibiciôn en especies formadoras de leks 
clâsicos, que defienden el uso exclusivo del mismo frente a otros machos. Se calculô la 
extensiôn absoluta (en ha) de la ZE, asi como su extensiôn relativa respeto a la total del 
ârea de lek.
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Fidelidad a \a ZE: % medio de solapamiento entre las zonas de exhibiciôn de anos 
diferentes para un mismo macho y en el mismo lek. solapamiento entre ZE de machos 
marcados: % medio de solapamiento entre las zonas de exhibiciôn de un macho 
marcado y cada uno de los otros marcados del mismo lek.
Recursos alimentarios en la ZE: se calculô el % de recursos en la ZE, tanto respeto a la 
superficie total del ârea de lek, como a la suma de hectâreas de terrenos considerados 
recursos en el lek.
Hembras a <100 m: valor medio de la cantidad de hembras présentes a <100 m de
distancia del macho focal, tomando un dato cada hora a lo largo del periodo de
observaciôn.
Hembras a <500 m: valor medio de la cantidad de hembras présentes a <500 m de
distancia del macho focal, tomando un dato cada hora a lo largo del periodo de
observaciôn.
Machos a <100 m, machos a <500 m: valor medio de la cantidad de machos présentés, 
respectivamente, a <100 y a <500 m de distancia del macho focal, tomando un dato 
cada hora a lo largo del periodo de observaciôn.
Cuota de hembras a <500 m: hembras a <500 m divididas por machos a <500 m.
Vo hembras en la ZE: suma de hembras vistas en la ZE en todos los mapas de lek 
realizados a lo largo del periodo de exhibiciôn (finales marzo a primeros mayo), 
expresada como porcentaje del total de hembras vistas en el ârea de lek en todos los 
mapas de lek.
Densidad media de hembras en la ZE: suma de hembras présentes en la ZE en todos los 
mapas de lek a lo largo del periodo de exhibiciôn dividida entre el nùmero de mapas y 
las ha de la ZE.
Densidad relativa de hembras en la ZE: densidad media de hembras en la ZE dividida 
por la densidad media de hembras en el ârea de lek.
% machos solitarios en la ZE: suma de machos vistos exhibiéndose en solitario en la ZE 
en todos los mapas de lek realizados a lo largo del periodo de exhibiciôn (finales marzo 
a primeros mayo), expresada como porcentaje del total de machos solitarios vistos en el 
ârea de lek en todos los mapas de lek.
Densidad media de machos solitarios en la ZE: suma de machos vistos exhibiéndose en 
solitario en la ZE en todos los mapas de lek a lo largo del periodo de exhibiciôn dividida 
entre el nùmero de mapas y las ha de la ZE.
Densidad relativa de machos solitarios en la ZE: densidad media de machos vistos 
exhibiéndose en solitario en la ZE dividida por la densidad media de machos solitarios 
en el ârea de lek.
Tas a de agresiones en solitario: nùmero de agresiones totales de o a otros machos 
solitarios por cada 100 min de tiempo exhibiéndose en solitario (tanto las provocadas
41
por el machos focal como las recibidas por el mismo, sumandose los diferentes tipos de 
interaccion agresiva: desplazamientos o intimidaciones sin contacte fïsico, agresiones 
con contacte fïsico, duelos cuerpo a cuerpo, e interrupciones de copula); posteriormente 
se analizaron separadamente las tasas de agresiones dadas y recibidas por el macho 
focal, ya que las primeras podrian interpretarse como posible defensa territorial o de 
hembras frente a otros machos.
Distancia minima media al macho màs cercano: valor medio de la distancia minima del 
macho focal al macho mas cercano, tomando un date cada hora a lo largo del periodo de 
observacion.
Ademas de la variables anteriores, que se refieren al use que cada macho hizo 
del espacio del lek que utilizo como zona de exhibicion en solitario, una vez producida 
la explosion del lek, se tuvieron en cuenta las siguientes variables: peso, tomado en el 
momento de la captura -generalmente el mes de febrero anterior a la primera primavera 
de seguimiento-, y edad media del periodo de seguimiento de cada macho, estimada 
segun los criterios detallados en Alonso et al (2006). Por ultimo, se calculé una tasa de 
copula para cada macho, segun el procedimiento descrito en capitulo 5.
Los valores de cada una de las variables anteriores se calcularon para cada 
macho en cada primavera (1-5 primaveras por individuo, media de 2.6), utilizandose en 
los analisis el valor medio de cada macho, excepto en el caso del peso, que correspondiô 
solo al primer ano de seguimiento, debido a que no fue posible recapturar a los machos. 
Los datos de distribucion de aves y parcelas, tamano de estas, distancias entre 
individuos, superficies de zonas de exhibicion y solapamientos entre zonas de varios 
anos o machos diferentes se procesaron o calcularon mediante el programa ArcGIS 
version 9 (ESRI, 2004). Posteriormente, las relaciones entre variables se analizaron 
mediante regresion simple de Pearson, previas transformaciones para normalizar los 
datos, tomando al individuo como unidad de muestra. Las diferencias se analizaron 
mediante t de Student o U de Mann-Whitney.
Fidelidad interanual a lek, zona de exhibicion (machos) y nido (hembras)
La fidelidad interanual al lek en machos y hembras fue estimada como porcentaje de 
individuos que visitaron en primaveras consecutivas la misma zona de lek. Los 
individuos que no repitieron representaron casos de dispersion reproductiva. La 
fidelidad se estudié por separado para los individuos de edad conocida (capturados de 
polios) y desconocida (capturados de adultes); en los primeros solo se consideraron los 
datos a partir de su tercer ano de vida (caso de los machos) o segundo ano de vida (caso 
de las hembras), ya que movimientos a edades mas tempranas deben considerarse como 
dispersion juvenil (Martin, 1997; Martin, 2001).
La fidelidad interanual a la zona de exhibicion de un macho se estimé como (a) 
el porcentaje medio de solapamiento en las zonas de exhibicién de todos los pares de 
anos para los que se disponia de datos de dicho individuo, y (b) la comparacién 
interanual de la serie de distancias entre el centro geométrico de la zona de exhibicién 
de cada primavera -obtenido con todas la localizaciones de dicha primavera- y la media 
de todas las primaveras de dicho individuo.
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Como zona de nidificaciôn de una hembra se definiô la misma que el lek en el 
que se encontraba el nido, salvo aquellos casos en los que algunas hembras nidificaron 
fuera de las zonas de lek, que son utilizadas solo por hembras como ârea de 
nidificaciôn, en las que no hay machos. Los detalles del seguimiento de hembras 
marcadas para la obtenciôn de estos datos se describen en el capitulo 7 
{Comportamiento reproductivo de las hembras). La fidelidad interanual al lugar de 
nidificaciôn se estimô mediante la comparacién interanual de la serie de distancias entre 
el nido de cada primavera y la coordenada media de los nidos de dicho individuo en 
todas las primaveras estudiadas.
Tamano de bando
El bando se definié como agregacién de individuos que mantuvieron una cohesién 
espacial y un mismo comportamiento en el momento de la observacién. Para analizar el 
tamano de bando de machos adultos hemos utilizado datos de individuos capturados de 
polios, es decir, de edad conocida, a partir de que hubiesen cumplido 3.7 anos (>1350 
di'as), es decir, desde la primavera de su 4° ano calendario -ano en el que el individuo 
cumplirâ los 4 anos-), asi como datos de individuos de edad desconocida, capturados ya 
adultos con redes de cohetes, determinândose la edad de éstos segùn los criterios 
descritos en Alonso et al. (2006). La muestra obtenida fue de aproximadamente un dato 
por semana e individuo, para un total de 36 individuos. Como individuos inmaduros se 
consideraron los de edades inferiores a la descri ta antes para limite inferior de edad 
adulta, la muestra fue de 27 individuos. En el caso de bandos de hembras se tuvieron en 
cuenta los datos de todas las hembras de edad postjuvenil capturadas con red (un total 
de 61 individuos), ya que a partir del mes de octubre del ano de nacimiento no se 
conoce un procedimiento de distincién de edades en este sexo. Para calcular el tamano 
medio de bando para un periodo de tiempo determinado (semanal o mensual) se tomé 
un dato medio de cada uno de los individuos marcados obtenido en dicho periodo, y, en 
el caso de que la media fuese para varios anos, se incluyé un valor medio por periodo y 
ano para cada individuo.
Seleccion de los lugares de exhibicion de los machos
El objetivo de este estudio fue investigar si los machos seleccionaron su localizacién en 
el lek para maximizar (a) la superficie visible desde dicho lugar -o, dicho de otro modo, 
para maximizar las probabilidades de ser vistos dentro de la zona de lek-, (b) la 
probabilidad de atraer a hembras cercanas. Para ello comparâmes las cuencas visuales, y 
las cantidades de hembras y de machos comprendidas en estas, entre la muestra de 
lugares de exhibicién de los machos de los mapas semanales descritos en el apartado 
anterior y una muestra control, utilizando IDRISI 32 para Windows (Clark Labs, 1999) 
y un modelo digital de elevaciones de terreno (MDE), con pfxeles de 100 m de lado 
(modelo digital del terreno del Si sterna Espanol de Informacién de Suelos 
(http://leu.imase.csic.es/mimam/seisnet.htm). Como lugares de exhibicién de los 
machos se definieron las localizaciones de machos que en el momento de la realizacién 
del mapa semanal de bandos en el que se obtuvo la maxima cantidad de machos 
solitarios en cada uno de los 4 leks y en los 5 anos estudiados 1998-2003 se encontraban 
realizando la meda (ver descripcién de la meda en capitulo 5). Como lugares control se 
eligieron los vertices de cuadrfculas de 19 pixeles de lado dentro del perimetro de la
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zona de lek. La cuenca visual se definiô como el area visible sin obstaculos, hasta un 
mâximo de 2000 m -distancia estimada para delimitar la detectabilidad de un macho en 
rueda, ver también (Aspbury y Gibson, 2004) desde cualquier punto situado a 1 m de 
altura sobre el suelo -para simular la altura de la cabeza de un macho en pie- dentro de 
un cuadrado de 3x3 pixeles centrado en la coordenada del macho -el cuadrado de 9 
pixeles pretendiô cubrir el ârea recorrida normalmente por un macho en rueda cuando se 
desplaza caminando (fase RO) entre fases de rueda compléta (R3) (ver descripcion de la 
rueda en capitulo 5).
Resultados
Fenologia de ocupaciôn del lek
Los machos migradores - >90 % de los machos marcados en leks de Madrid pasaron 
parte del ano en zonas distintas a la del lek en el que se reprodujeron, (detalles en 
Alonso et al., 2001; Palacin, 2007) -, se incorporaron al lek entre octubre y febrero, con 
mâximo de llegadas en diciembre (Fig. 2.1). Una vez concluida la fase de apareamiento 
lo abandonaron entre mayo y Julio, con mâximo de salidas en la primera mitad de junio 
(Fig. 2.2). La duraciôn media del periodo de estancia de un macho en el lek fue de 187 
dias (D.S.= 60.3, minima 82 dias, maxima 259).
Las fechas de llegada al lek y abandono del mismo de cada uno de los machos 
estudiados, asi como sus respectivos periodos de estancia en el lek, difîrieron menos 
entre anos que entre individuos (ANOVA de dos factors, individuo y ano) . Ello indica 
una cierta constancia en los patrones fenolôgicos de permanencia en el lek de cada 
individuo. Las fechas médias de llegada no se correlacionaron con caracteristicas 
fenotipicas de los individuos (fecha de llegada-edad: r=0.12, p=0.646, n=17; fecha de 
llegada-peso: r=0.20, p=0.442, n=16; fecha de llegada-ala: r=0.25, p=0.340, n=16) ni 
con su éxito reproductivo (fecha de llegada-tasa de copula: r=0.32, p=0.240, n=14). Si 
se encontre una correlaciôn positiva significativa entre la fecha de abandono del lek y el 
peso en el momento de la captura (febrero de ese ano (r=0.59, p=0.005, n= 20 
individuos), pero no con otras variables (r=0.15, p=0.500, con edad, r=0.28, p=0.233, 
con ala, y r=0,18, p=0.467, con tasa de copula). En cuanto al periodo medio de estancia 
de un macho en el lek, tampoco se encontraron correlaciones con las caracteristicas 
fenotipicas, ni con el éxito reproductivo (respectivamente r=0.25, p=0.369, n=14; 
r=0.08, p=0.774, n=13; r=0.05, p=0.865, n=13; r=0.28, p=0.397,n= 10, para edad, peso, 
ala y tasa de copula).
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Figura 2.1. Distribuciôn mensual de llegadas de machos migradores al lek (n=19 individuos, 













mes de salida del lek
Figura 2.2. Distribuciôn mensual de salidas de machos migradores del lek después de la fase 
de apareamientos (n=22 individuos, valores medios de 1-4 aflos)
En cuanto a las hembras, el 51% de las marcadas pasaron parte del ano fuera de 
la zona de lek en lugares de invemada. Otro tipo de movimiento independiente del de 
invemada es el de nidificaciôn, realizado por algunas hembras que, después de real izar 
la copula, se desplazan hacia otros lugares fuera del ârea de lek para establecer el nido. 
En el caso de las hembras migradoras (que pasan el inviemo fuera del ârea del lek 
donde copulan), un 36% de éstas realizan ademâs movimientos de nidificaciôn, 
mientras que solo un 11 % de las sedentarias (sin movimientos de invemada) realiza este 
tipo de recorrido hacia lugares de nidificaciôn establecidos fuera del ârea del lek
Las hembras migradoras llegaron a la zona de lek entre diciembre y abril, con 
mâximo en marzo (Fig. 2.3). Las primeras hembras lo abandonaron a finales de abril, 
para nidificar en âreas relativamente alejadas (ver capitulo 7 Comportamiento
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reproductivo de las hembras), aunque las primeras salidas de las que nidificaron en la 
zona de lek tuvo lugar en agosto -hembras que fallaron en su intento de reproducciôn-, 
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Figura 2.3. Distribuciones mensuales de llegadas al lek en una muestra de hembras 
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Figura 2.4. Distribuciones mensuales de salidas del lek en una muestra de hembras 
migradoras (n= 20 individuos)
Las fechas de llegada al lek y abandono del mismo de cada una de las hembras 
estudiadas, asi como sus respectivos periodos de estancia en el lek, difîrieron menos 
entre anos que entre individuos (ANOVA de dos factors, individuo y ano).
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Fidelidad interanual al lek
Solo 6 de 38 machos marcados de adultos realizaron algùn movimiento de dispersion 
reproductiva durante el periodo de estudio, en 4 casos definitiva, en los otros 2 solo 
temporal, ya que ambos machos retomaron al lek original. El 84% restante se 
mantuvieron fieles al lek en el que fueron observados en la primera primavera tras su 
captura (Tabla 2.1). En cuanto a los machos de edad conocida (marcados de polios), 4 
de un total de 14 efectuaron al menos un cambio de lek, aunque 2 de ellos lo hicieron 
entre su 3* y 4^  primaveras, cuando realmente aùn debenan ser considerados inmaduros, 
y los otros 2 entre su 4^  y 5“ primaveras. Si solo se consideran estos 2 ûltimos casos 
como dispersion reproductiva adulta, el 84% fueron fieles al lek una vez adultos. En 2 
casos los machos permanecieron en el nuevo lek el resto de anos estudiados, en los 
otros 2 regresaron al lek original al ano siguiente (Tabla 2.2). La comparacién de ambas 
muestras sugiere que entre su 3er y 5° afios de edad los machos muestran aùn una cierta 
tendencia a cambiar de lek, pudiéndose interpretar algunos de estos cambios, 
especialmente los que tuvieron lugar a edades de 3-4 afios, como dispersiones natales, 
resultado de movimientos tardios de la fase de dispersion juvenil-inmadura. En 
cualquier caso, parece claro que existe un aumento de la fidelidad al lek entre la edad 
inmadura y la adulta, generalizândose dicha fidelidad a partir del 4°-5° afio de vida.
Las dispersiones reproductivas fueron en general a leks vecinos (4 de los 10 
casos. Tablas 2.1 y 2.2) o cercanos al de origen (<30 km, 5 casos), aunque existiô un 
caso excepcional, en el que un macho se exhibiô en su primer afio de seguimiento en el 
lek Ribatejada-Valdetorres, y en los 5 afios siguientes en otro en la provincia de 
Guadalajara, a unos 150 km al Noreste. En estos ûltimos afios, sin embargo, permaneciô 
en el lek de Ribatejada-Valdetorres hasta fechas muy avanzadas (segunda mitad de 
marzo).
Tabla 2.1. Fidelidad al lek de machos de edad desconocida (capturados de adultos). n = n° de 
individuos controlados en cada primavera
n
afio 1 afio 2 afio 3 afio 4 afio 5 afio 6
38 38 29 15 8 5
cambia de lek por 1" vez - 5 1 0 0 0
vuelve al lek de origen - 1 1 0 0
cambia de lek por 2® vez - 0 0 0 0
Tabla 2.2. Fidelidad al lek en machos de edad conocida (capturados de polios) a partir de su 3‘  
primavera. n = n° de individuos controlados en cada primavera. En este estudio consideramos 
a los machos adultos ya en su 4  ^primavera, cuando esté a punto de cumplir 4 afios de edad
n
3® prim 4® prim 5® prim 6® prim 7® prim
14 14 13 9 4
cambia de lek por 1® vez - 2 2 0 0
vuelve al lek de origen - 1 1 0
cambia de lek por 2® vez - 0 0 0
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El 94% de las hembras marcadas de adultas visitaron el mismo lek en primavera 
en los distintos anos del periodo de estudio (Tabla 2.3). Los dos ùnicos casos de 
dispersion reproductiva observados fueron entre la edad de 3 y 4 anos, y en ninguno de 
los dos casos el lek de destino fue el màs cercano al de origen; en un caso se localizo en 
la zona de invemada del ano anterior y en el otro en un lugar intermedio. En ambos 
casos, las hembras fracasaron en su intento de cria el ano anterior al cambio de lek. En 
el primero de ellos la hembra llegô a completar, en su primera primavera, el periodo de 
incubaciôn de los huevos, aunque el polio nacido no sobreviviô hasta el mes de julio. En 
el ano previo al cambio de lek fue vista en bando durante toda la primavera. La segunda 
hembra realizô dos dispersiones en afios consecutivos, con un intento de cria cada una 
de las très primaveras previas al cambio de lek, sin conseguir completar el periodo de 
incubaciôn en ninguna de ellas.
En cuanto a las hembras capturadas a edad juvenil, se produjeron dos cambios 
de lek (Tabla 2.4), si bien dichos cambios se pueden interpretar como dispersiones 
juveniles tardfas, màs que como dispersiones reproductivas propiamente dichas, ya que 
ninguna de la dos hembras implicadas nidificô en los anos anteriores al mencionado 
cambio, es decir, no hay constancia de que se hubiesen establecido como reproductoras. 
La primera de dichas hembras fue sedentaria a partir de su cuarta primavera, habiendo 
realizado intentos de cria todos los anos en la misma zona en la que pasô el resto del 
ano. La segunda muriô tras el primer intento de cria. En conclusion, las hembras adultas 
guardan una gran fidelidad al lek en el que realizan su primer intento de cria.
Algunas hembras visitaron dos leks a lo largo de una misma primavera, lo que 
fue màs frecuente entre las de menor edad (2®-3® primaveras, 5 de 14 casos, Tabla 2.4; 
solo 1 de 33 casos en la Tabla 2.3, precisamente el de la hembra que realizô 2 
dispersiones, que visité su ultimo lek de destino ademàs del de origen en la primavera 
anterior a su segundo cambio) que entre las de edad màs avanzada (4®-6® primaveras, 1 
de 11 casos. Tabla 2.4). Ello sugiere que a edades màs tempranas las hembras aùn no 
han adquirido el mismo grado de fidelidad al lek que caracteriza a las adultas.
Tabla 2.3. Fidelidad al lek de hembras de edad desconocida (capturadas de adultas). n = n° de 
individuos controlados en cada primavera
afio 1 afio 2 afio 3 afio 4
n 33 33 13 3
cambia de lek por 1® vez - 1 1 0
vuelve al lek de origen - - 0 0
cambia de lek por 2® vez - - 1 0
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Tabla 2.4. Fidelidad al lek en hembras de edad conocida (capturadas de polios) a partir de su 
2“ primavera
n
2® prim 3® prim 4® prim 5® prim 6® prim
14 14 11 7 5
cambia de lek por 1® vez - 0 2 0 0
vuelve al lek de origen - 0 0 0
cambia de lek por 2® vez - - 0 0
La elevada fidelidad al lek por parte de ambos sexos se tradujo en una escasa 
variaciôn interanual en las cantidades de individuos présentes en primavera en cada uno 
de los leks estudiados (Tabla 2.5). La constancia interanual fue especialmente notable 
en el caso de los machos mayores de un ano, ya que en las otras cantidades (totales de 
machos y hembras) influye la variaciôn interanual en la cantidad de jôvenes nacidos el 
ano anterior, que es bastante amplia en esta especie (Alonso et al, datos inéditos).
Âreas de campeo de machos y  hembras en los meses anteriores a las copulas
A lo largo de los très meses anteriores a las côpulas los machos se mantuvieron bastante 
agrupados, generalmente en un ùnico bando, que en ocasiones y temporalmente se 
disgregaba en varios (ver tamano medio de bando en (Fig. 2.7), moviéndose por una 
zona muy concreta del ârea de lek, a la que se mantuvieron bastante fieles entre anos 
(Fig. 2.5). La superficie media recorrida por el bando de machos en los meses anteriores 
a las côpulas fue de 27.6 ha en el lek de Ribatejada-Valdetorres, 111.5 ha en el de 
Talamanca-Valdetorres y 66.0 ha en el de Camarma. En cuanto a las hembras, sus âreas 
de campeo fueron mayores en esta estaciôn del afio, siendo numerosos los individuos 
que durante los meses de febrero y marzo realizaron desplazamientos cortos entre leks 
cercanos. La superficie media recorrida por las hembras fue de 482.4 ha (n= 5 hembras) 
en el lek de Ribatejada-Valdetorres, 1572.9 ha (n= 8) en el de Talamanca-Valdetorres y 
1304.1 ha (n= 9) en el de Camarma. En varios casos los recorridos de estas hembras 
abarcaron mas de un lek, aunque sôlo consideramos aquellas hembras con 
desplazamientos dentro de la ZEPA, excluyendo las migradoras que en esas fechas aùn 
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Figura 2.5.a. Area de campeo de! bando (o bandos) de machos en los meses anteriores a 
las côpulas (1 de febrero a 15 de abril) en el lek Talamanca-Valdetorres a lo largo de los anos 
estudiados. Se représenta el centro de lek 2 en cada ano (asteriscos) y el ârea de lek (linea 
negra, definiciôn en métodos).
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Figura 2.5.b. Area de campeo del bando (o bandos) de machos en los meses anteriores a 
las côpulas (1 de febrero a 15 de abril) en el lek Ribatejada-Valdetorres a lo largo de los anos 
estudiados. Se représenta el centro de lek 2 en cada ano (asteriscos) y el ârea de lek (linea 
negra, definiciôn en métodos).
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Figura 2.5.c. Area de campeo del bando (o bandos) de machos en los meses anteriores a 
las côpulas (1 de febrero a 15 de abril) en el lek de Camarma a lo largo de los anos 
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Figura 2.6.a. Areas de campeo de una muestra de 5 hembras en los meses anteriores a las 
copulas (febrero y marzo) en 1999 en Talamanca-Valdetorres; cada poligono coloreado 
représenta una hembra diferente. Obsérvense los movimientos entre el lek de Talamanca- 







Figura 2.6.b. Areas de campeo de una muestra de 4 hembras marcadas en los meses 
anteriores a las copulas (de febrero y marzo) en Ribatejada-Valdetorres; cada poligono 
coloreado représenta una hembra diferente. Obsérvense los movimientos entre el lek de 
Ribatejada-Valdetorres y el vecino Talamanca- Valdetorres.
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Figura 2.6 c. Âreas de campeo de una muestra de 3 hembras marcadas en los meses 
anteriores a las côpulas (febrero y marzo) en el lek de Camarma. Cada poligono coloreado 
représenta una hembra diferente. Obsérvense los movimientos entre el lek de Camarma y el 
vecino de Meco.
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Variaciôn estacional del grado de agregacién de machos y hembras en la zona de 
lek
El tamano medio de bando varié en los machos a lo largo del ano, alcanzando valores 
minimos en abril (Fig. 2.7.a). La disminuciôn del tamano medio fue muy râpida entre 
finales de marzo y mediados de abril, coincidiendo con el inicio de la fase de copulas, y 
mas marcada en la muestra de bandos de machos adultos que en la de inmaduros (Figs. 
2.7.b y c). En adultos se alcanzô un valor minimo en la tercera semana de abril de solo 
2.1 individuos (tamano modal =1), frente a 9.3 individuos en los bandos con inmaduros 
en la ultima semana de dicho mes. Es decir, mientras que la mayor parte de los adultos 
acabaron independizandose del grupo a lo largo de abril para exhibirse como machos 
solitarios, los inmaduros siguieron agrupados en tamanos modales de bando que 
oscilaron alrededor de unos 10 individuos. A partir de la primera semana de mayo se 
observé de nuevo un aumento en el tamano medio de bando en ambas clases de edad, 
reflejando la reagrupacién de todos los machos del lek, generalmente en un ùnico 
bando, tras la fase de cépulas. En concordancia con estos resultados, la cantidad de 
machos solitarios aumenté entre la primera y la tercera semana de abril, disminuyendo 
luego gradualmente hasta la primera semana de mayo (Figs 2.8 a,b,c).
Estos datos (dismînucién brusca del tamano medio de bando, que se traduce en 
un aumento de la cantidad de machos solitarios) reflejan la llamada ^explosion del lek\ 
cuyas fechas médias -que aqui hemos definido como aquellas en las que el porcentaje de 
machos solitarios pasé de un 20% a un 50%- oscilaron poco, tanto entre anos como 
entre leks: entre 2 y 14 de abril (media = 8 de abril) en el lek Ribatejada-Valdetorres), 
entre 6 y 10 de abril (media = 9) en el lek Camarma, y entre 3 y 14 de abril (media = 6 
de abril) en el lek Talamanca-Valdetorres.
La distancia media entre machos solitarios en la fecha de maxima dispersién de 
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Figura 2.7. Variaciôn estacional del tamario medio de bando de machos: (a) a lo largo del ario 
(datos de bandos que contenian algùn individuo marcado, F(H 25 i6) =34.657 p<0.001); (b) y (c): 
detalle a lo largo de la estaciôn reproductiva, respectivamente bandos con individuos adultos, > 
4 aftos (F (15 387) =10.329 p<0.001), e inmaduros, < 4 arios (F (15120) =2.8208 p<0.001). Se 
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Figura 2.8 Variaciôn de la cantidad de machos solitarios a lo largo de la estaciôn reproductiva 
en los très leks estudiados màs intensivamente: (a) Ribatejada-Valdetorres, (b) Camarma, (c) 
Talamanca-Valdetorres, Datos de 1998 a 2003.
En las hembras el tamano de bando también expérimenté una variaciôn 
estacional significativa (Fig. 2.9), disminuyendo a lo largo de la primavera, para 
alcanzar minimes cercanos a uno en el mes de mayo, durante la incubaciôn (Fig 2.10). 
En abril, durante la fase de côpulas, los tamanos medios disminuyeron progresivamente 
entre unas 12-14 y unas 6 hembras. Posteriormente, las hembras sin éxito en la cria se 
unieron en grupos cada vez mayores a lo largo del verano-otono, hasta alcanzar de 
nuevo mâximos en inviemo (Fig. 2.9). En concordancia con lo anterior, la cantidad de 
hembras solitarias fue aumentando a lo largo de los meses de abril y mayo, quedando en 
bando a finales de este ultimo mes sôlo las inmaduras, ademâs de algunas pocas adultas 
que no llevaron a cabo intento reproductor (ver capitulo 7 Comportamiento 
reproductivo de las hembras), ascendiendo dicha suma, en promedio, a un 15% de la 
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Figura 2.9. Variaciôn estacional del tamaOo medio de bando de hembras a lo largo del aho 
(datos de bandos con algùn individuo marcado en el periodo 1998-2003, F(n 5 i7) = 39.029, 
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Figura 2.10. Variaciôn de la cantidad de hembras solitarias a lo largo de la estaciôn 
reproductiva (meses de marzo, abril y mayo), P(13 389) = 19.950, p<0.001). Se representan 
valores medios e intervalos de confianza del 95%.
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Dispersion respecte al centro del lek
La dispersion de los machos desde el centro del lek -definido este como la localizaciôn 
media del bando de machos en marzo, antes de la disgregaciôn del mismo- aumento a 
lo largo del mes de abril hasta un valor medio de unos 2 km (Figs 2.1 ly 2.13). Antes de 
dicho aumento, el bando de machos permaneciô relativamente cerca del centro de lek 
(Fig. 2.11). En las hembras la dispersion media respecto al centro del lek fue 
relativamente alta y con gran varianza a primeros de marzo, fecha en la que aùn no 
habian llegado al lek todas las migradoras, hallândose algunas en esa fecha todavia en 
zonas de invemada lejanas (a 80-100 km), y muchas de las sedentarias se encontraban a 
distancias considerables del centro del lek, que en esas fechas suele ser mucho mas 
ffecuentado por los machos (compârense las Figs 2.12, 2.9 y 2.13 para hembras con las 
Figs 2.11, 2.8 y 2.13 para machos). La dispersion de las hembras disminuyô hasta llegar 
al mâximo acercamiento al centro del lek en la primera semana de abril, momento en el 
que la distancia media de las hembras a dicho centro coincidiô con la de los machos en 
su semana de maxima dispersion (unos 2 km). A lo largo de abril se mantuvo en tomo a 
dicho valor, para aumentar significativamente a lo largo de mayo, mes en el que las 
hembras se dirigieron a sus nidos, muchos de ellos fuera de la zona de lek (capitulo 8 




















Figura 2.11. Variaciôn, a lo largo del mes de abril, de la disperslôn media de los machos 
respecto al centro de lek 2 (localizaciôn media del bando de machos en marzo, antes de la 
disgregaciôn del mismo) (promedios 1998-2003 para el conjunto de los très leks estudiados 
(F (4,2121)=4.5435 p=0.001; la variaciôn siguiô el mismo patrôn y fue significativa en cada uno de 
ellos por separado: Ribatejada-Valdetorres, F(4 240)=7.4818, p<0.001; Talamanca-Valdetorres, 
F(4.i439)=3.8880 p=0.003; y Camarma, F(4 363)=12.178, p<0.001. Se representan valores medios 
e intervalos de confianza del 95%. El valor cero de ordenadas indica la localizaciôn del bando 
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Figura 2.12 Variaciôn de la dispersiôn media de las hembras respecto al centro del lek 2 
(localizaciôn media del bando de machos en marzo, antes de la disgregaciôn del mismo) a lo 
largo de la estaciôn reproductiva (marzo-mayo). Se representan valores medios e intervalos de 
confianza del 95%. (datos de 61 hembras marcadas seguidas en el periodo 1998-2003; 
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Figura 2.13.. Ejempio del proœso de explosiôn del lek en el lek Talamanca-Valdetorres. Datos 
semanales de distribuciôn de machos (puntos rojos) y hembras (puntos negros) entre finales de 
marzo y la ultima semana de abril. El tamaôo de los circulos refleja el numéro de individuos de 
cada bando (los de menor diémetro representan bandos de 1-3 individuos, los de mayor 
diâmetro corresponden a bandos de >3 individuos).
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Las zonas de exhibicion de los machos
Tamano de las zonas, fidelidad interanual a las mismas y solapamiento entre los 
machos del lek:
Después de la explosion del lek los distintos machos del mismo ocuparon sus 
respectivas zonas de exhibicion. Éstas fueron de tamafio muy variable (valor medio= 
31.4 ha. Tabla 2.6, y representaron sectores relativamente pequeflos de la zona de lek 
(valor medio= 2.99% de la superficie del lek). Ademâs, las zonas de exhibicion de los 
distintos machos marcados solaparon bastante entre si (valor medio= 30.0%), lo que, 
teniendo en cuenta que los marcados representaron en promedio sôlo un 11 % del total 
de machos présentés en el lek, sugiere que el solapamiento real de zonas de exhibicion 
entre machos fue mucho mayor (ver mapas del Apéndice 1). Otros parâmetros que 
reflejan solapamiento entre machos son los relativos a las cantidades de machos 
solitarios vistos dentro de la zona de exhibicién de un marcado. En promedio, el 17.9% 
de los machos solitarios del lek se encontraban en un momento dado dentro de los 
limites de la zona de exhibicion de un macho marcado, a razôn de 0,10 machos 
solitarios / ha dentro de dicha zona, densidad 8.9 veces mayor que la densidad media de 
machos solitarios en el conjunto de la superficie defmida como ârea de lek (Tabla 2.6). 
Ello indica que otros machos no marcados fueron en general tolerados por los marcados 
cuando se encontraban dentro de sus zonas de exhibicion, aunque hubo casos en que no 
fue asi (ver epigrafe Tasas de agresiôn mâs abajo).
Los resultados anteriores muestran que la distribuciôn de los machos en el ârea 
de lek no fiie uniforme, sino agregada, y que sus âreas de campeo durante la fase de 
exhibicién en solitario solaparon, en general, ampllamente. Sin embargo, los valores de 
los parâmetros mencionados presentaron amplios mârgenes de variaciôn individual, que 
estuvo relacionada con la de otros parâmetros relativos a cantidad de recursos, 
densidades de hembras y machos en la zona de exhibicion propia, y, en ultima término, 
con el éxito reproductivo individual de cada uno de los machos (ver mâs abajo, 
Correlaciones entre parâmetros de las zonas de exhibicion).
Los machos se mantuvieron en general relativamente fieles a sus zonas de 
exhibicién a lo largo de la estaciôn y también en afios sucesivos, con un valor de 
solapamiento interanual medio de 25.6%. Todos los machos adultos se exhibieron en las 
mismas zonas ano tras ano, con dos excepciones: la primera, el macho LvB97, utilizô en 
1999 un sector del lek diferente al de otros anos; sin embargo, el resto de anos este 
macho se mostrô marcadamente fiel a su zona de exhibicién habituai, teniendo en 
cuenta que la misma se encontraba a unos 4 km al Norte del centro del lek, claramente 
separada de la de la mayor parte de los otros machos; la segunda excepciôn fue la del 
TvB97, aunque en este caso el valor cero correspondiô un ùnico dato de este macho a la 
edad de 4 anos, es decir, recién incorporado a la categoria adulto, y que quizâ por ello 
no ténia aùn excesiva querencia por una zona concreta de exhibicién, si bien 
permaneciô posteriormente, incluso una vez finalizado el présente estudio, en la misma 
zona de exhibicién (datos propios) (Tabla 2.6). Aunque la fidelidad interanual es mâs 
difïcil de apreciar en leks pequeflos, como Ribatejada-Valdetorres o Camarma 
(respectivamente 13 y 27 machos mayores de un afio, en promedio a lo largo del 
periodo de estudio), en el lek Talamaca-Valdetorres, con 71 machos y un ârea de lek
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mâs extensa, la fidelidad se apreciô bien en algunos casos concretos, en los que el 
macho no visité mâs que su zona de exhibicién habituai (caso del RosconA96, ver sus 
zonas en distintos anos en Apéndice 1).
En uno de los leks (Ribatejada-Valdetorres), algunos machos utilizaron, ademâs 
de la zona de exhibicién principal en la zona central del lek, otra zona de exhibicién 
secundaria (2 marcados lo hicieron en 1998, 1 de ellos también en 2000), seguramente 
atraidos por las hembras que, en cantidades mayores que otros anos, utilizaron dichos 
sectores, llegando las cantidades de hembras en ellos a superar en algunas fechas a las 
que se contaron en el sector principal del lek (ver Apéndices 1.2 y 1.8). En los dos 
machos que utilizaron zonas secundarias en dos anos, también hubo una notable 
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Recursos y hembras en las zonas de exhibiciôn:
Durante la fase de exhibiciôn las hembras seleccionaron barbechos, vezas y rastrojos 
como terrenos de alimentaciôn (Figs 2.14, 2.15, 2.16 y Tabla 2.7.). La cantidad media 
de dichos recursos en una zona de exhibiciôn de un macho fue de 5.4 ha, lo que 
representô el 18,5% de la extensiôn media de dicha zona (Tabla 2.6), el doble que la 
media del area de lek (8.8%). Estos recursos atrajeron a cantidades significativas de 
hembras; en promedio, a un 16% de las hembras del lek. Otros estimadores de densidad 
de hembras en las zonas de exhibiciôn fueron 5.2 y 14.3 hembras en circulos de radios 
100 m y 500 m respectivamente alrededor del macho marcado, 10.9 hembras en la fecha 
de maxima explosiôn y 0.32 hembras / ha dentro de la zona de exhibiciôn, valor este 
ultimo 7.6 veces mayor que el de densidad media de hembras en el conjunto del area de 
lek.
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Figura 2.14. Densidad de individuos en los diferentes tipos de terreno en les leks (a) 
Ribatejada-Valdetorres, (b) Talamanca-Valdetorres y (c) Camarma. Valores globales para los 
aOos 1998-2002. B= barbecho, R= rastrojo de cereal, V= veza, E= erial, L= labrado, S= 
siembra.
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Esta concentraciôn de hembras en la zona de exhibiciôn de los machos marcados 
flie acompanada de una concentraciôn de machos no marcados exhibiéndose en solitario 
en dichas zonas; en promedio, un 20.95% de los machos solitarios del lek, 3.24 y 10.24 
en circulos de radios 100 m y 500 m respectivamente alrededor del macho marcado, 
3.60 machos en la fecha de maxima explosiôn y 0.10 machos / ha dentro de la zona de 
exhibiciôn, valor este ultimo 8.86 veces mayor que el de densidad media de machos 
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Figura 2.15. Disponibilidad de los distintos tipos de terreno en el Area de los très leks 
principales calculada sobre una muestra de (a) Ribatejada-Valdetorres, 395 parcelas; (b) 
Talamanca-Valdetorres, 1076 parcelas y (c) Camarma, 177 parcelas. Valores globales para los 
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Figura 2.16. Disponibilidad media de los distintos tipos de terreno en las zonas de exhibiciôn 
de los 16 machos marcados en los très leks principales (a) Ribatejada-Valdetorres, (b) 
Talamanca-Valdetorres y (c) Camarma. Valores globales para los ahos 1998-2002. B= 
barbecho, R= rastrojo de cereal, V= veza, E= erial, L= labrado, S= siembra.
Tabla 2.7. Indice de selecciôn de Iviev de los distintos tipos de terreno por machos y hembras 









Variabilidad interindividual v correlaciones entre oaràmetros de las zonas de 
exhibiciôn
El tamano de las zonas de exhibiciôn y la proporciôn de recursos alimentarios en las 
mismas fueron muy variables entre los distintos machos. Los mayores valores 
correspondieron a los machos SvBti98, LvB97 y RosconA96, cuyas zonas llegaron a 
suponer entre el 6.2% y el 9.4% del area de lek, e incluir entre el 12.0% y el 23.9% de 
los recursos del lek, trente a otros machos cuyas zonas fueron de sôlo en tomo al 1 % del 
area de lek, incluyendo también alrededor de un 1% de los recursos (Tabla 2.6).
Las densidades de hembras y de machos solitarios en las distintas zonas de 
exhibiciôn también fueron muy variables, entre 1.6 y 48.8 veces la densidad media del 
lek en el caso de las hembras, y entre 2.8 y 16.2 veces la densidad media del lek en el 
caso de los machos.
Las correlaciones entre los distintos parâmetros que definen las zonas de 
exhibiciôn de los 16 machos estudiados se muestran en la Tabla 2.8. La extensiôn 
absoluta de la zona de exhibiciôn mostrô correlaciôn positiva con la cantidad de 
recursos alimentarios (barbechos, rastrojos, vezas) contenidos en ella, estimados tanto 
como porcentaje respecto a la superficie de la zona de exhibiciôn, como respecto al total 
de recursos del lek (Tabla 2.8). Y una mayor cantidad de recursos se correlacionô con 
varies estimadores de densidad de hembras y machos. En primer lugar, con una mayor 
presencia de hembras en la zona de exhibiciôn (correlaciôn positiva con dos estimadores 
de densidad de hembras -% hembras en la ZE y cuota de hembras a <500 m-\ éstos, a 
su vez, se correlacionaron positivamente con los otros dos estimadores de densidad de 
hembras - hembras a <500 m y densidad relativa de hembras en la ZE- Tabla 2.8). En 
segundo lugar, mas recursos se relacionaron también con una menor densidad de otros 
machos solitarios en la zona de exhibiciôn propia -al menos con dos de sus estimadores, 
machos a <500 m y densidad relativa de machos solitarios en la ZE-, y el mayor 
tamano de la zona de exhibiciôn también mostrô correlaciôn significativa con los otros 
dos estimadores -distancia minima media al macho màs cercano y solapamiento entre 
ZE de machos marcados-, asi como con los ya descritos relativos a densidad de hembras 
-% hembras en la ZE, cuota de hembras a <500 m- y de machos -machos a <500 m y 
densidad relativa de machos solitarios en la ZE-. En tercer lugar, mas recursos se 
relacionaron positivamente con dos estimadores de densidad de machos -% de machos 
solitarios en la ZE y densidad relativa de machos solitarios en la ZE-.
De las dos variables fenotipicas incluidas, edad y peso, la primera de ellas 
mostrô correlaciôn positiva con extensiôn y  cantidad de recursos en la zona de 
exhibiciôn, asi como con cuota de hembras a <500 m y distancia minima media al 
macho mas cercano (en este caso, significaciôn marginal, p=0.061), y negativa con 
densidad media de machos solitarios en la ZE, mientras que el peso sôlo mostrô 
correlaciôn positiva con la distancia minima media al macho màs cercano y, 
marginalmente, con densidad media de hembras en la ZE y % de machos solitarios en 
/a ZE: (Tabla 2.8).
Por ultimo, la tasa de côpula mostrô correlaciôn positiva con la extensiôn 
absoluta de la zona de exhibiciôn, dos estimadores de densidad de hembras (con uno de
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ellos, significaciôn marginal, p=0.064), y negativa con uno de densidad de machos 
(significaciôn marginal, p=0.072) (Tabla 2.8).
Aunque con la muestra de 16 individuos utilizada en este capitulo no se obtuvo 
correlaciôn significativa entre edad y fidelidad de los machos a su zona de exhibiciôn, 
incluyendo todos los machos estudiados en el capitulo 5, y utilizando como medida 
altemativa de fidelidad el parametro (b) descrito en Métodos, si se observô una 
tendencia significativa al aumento en la fidelidad con la edad: la distancia interanual 
entre los centros geométricos de las zonas de exhibiciôn disminuyô en 14 series de très 
anos consécutives de un mismo macho, mientras que sôlo en 5 series aumentô (test de 
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Tasa de a2resiones entre machos del lek:
En cuanto a la tasa de agresiones, varié entre los distintos machos entre 0 y 1.32 
encuentros agresivos cada 100 minutos, mostrando correlaciôn positiva con 
solapamiento entre ZE de machos marcados, y negativa con fidelidad interanual a la 
ZE (Tabla 2.8). Todas las agresiones se produjeron en presencia de hembras a < 500 m, 
y se observaron agresiones no sôlo en las zonas de exhibiciôn principales, sino también 
en las secundarias, siempre que hubiese hembras cerca (p. ej., ver agresiones del macho 
CvB98 a otro macho en Apéndice 1.3. Desglosando la tasa de agresiones en las 
dirigidas por el individuo focal a otros, y las recibidas por el focal de otros, se observô 
que la tasa de agresiones del focal a otros se correlacionô positivamente con extensiôn 
de la ZE (significaciôn marginal, p=0.07), cuota de hembras a <500 m (significaciôn 
marginal, p=0.06) y distancia minima media al macho màs cercano (p=0.05), y 
negativa con machos a <500 m (p=0.05). Es decir, cuanto màs agresivo tue un macho, 
menor densidad de machos solitarios hubo en su zona de exhibiciôn, y mayor fue la 
distancia minima al macho màs cercano. La tasa de agresiôn no mostrô relaciôn con 
edad ni con peso.
Cuenca visual desde el lusar de exhibiciôn de los machos:
Las cuencas visuales de los lugares de exhibiciôn de los machos no difirieron 
significativamente de las de los puntos control (F(i, 36g)=0.24, P=0.625), es decir, los 
machos no seleccionaron lugares con visibilidad horizontal especialmente elevada 
dentro de la zona de lek. Si hubo diferencias significativas en la cuenca visual media 
entre los 4 leks estudiados (F(3 368)=30.04, P<0.01), que fueron debidas a las diferencias 
entre éstos en la orografïa del terreno: el lek con mayor cuenca visual media (309.8 ha.) 
fue Talamanca -Valdetorres, el de mayor extensiôn y menores diferencias en su relieve, 
y el de menor cuenca visual media (183.9 ha.), el lek Ribatejada-Valdetorres, el de 
menor extensiôn y mayor rugosidad en su relieve (Tabla 2.9).
Cantidades de hembras v machos en las cercanias de los lusares de exhibiciôn:
Las cantidades de hembras y de machos comprendidos en la cuenca visual de un macho 
en rueda fueron mayores que las de los puntos control, tanto considerando cantidad de 
bandos (bandos de hembras: F(i, 374)=29.86, P<0.01, bandos de machos: F(i 3?4)=44.54, 
P<0.01), como de individuos (hembras: F(i, 374)=29.88, P<0.01, machos: F(i, 374)=33.68, 
P<0.01). También hubo diferencias significativas en dichas cantidades de individuos en 
las cuencas visuales entre los 4 leks, con cantidades significativamente mayores en el 
lek de mayor tamano, Talamanca-Valdetorres, que en los otros 3 (Tabla 2.9). Sin 
embargo, las diferencias entre machos y puntos control fueron siempre a favor de los 
primeros en los 4 leks, y las interacciones entre lek y macho-control no fueron 
significativas, siendo por tanto el efecto significativo detectado entre machos y puntos 
control independiente del lek.
74
Tabla 2.9. Câlculo de la cuenca visual, asi como de las cantidades de hembras y machos, y de 
bandos de hembras y de machos, que se encontraron dentro de la cuenca visual estimada para 
la localizaciôn de cada macho en rueda y para los puntos control. e.s.= error estândar. Dag= 
lek Daganzo, Rib-Val= Ribatejada-Valdetorres, Cam= Camarma, Tal-Val= Talamanca- 
Valdetorres
Lek Puntos
àrea visible Bandos de Ç indiv ? bandos de S Indiv. S n




199,34 28,99 2,00 1,40 9,02 4,30 1,41 1,21 2,61 1,92 17
en
rueda




189,90 24,40 1,64 1,18 7,15 3,62 1,63 1,02 2,19 1,62 24
en
rueda




298,98 22,59 2,15 1,09 7,21 3,35 1,92 0,94 3,44 1,50 28
en
rueda




299,98 10,82 7,10 0,52 17,28 1,60 7,60 0,45 9,98 0,72 122
en
rueda
319,80 10,91 11,56 0,53 30,10 1,62 12,63 0,45 16,66 0,72 120
Diferencias entre àreas de campeo de machos v hembras durante la fase de copulas
El ârea de campeo media de una hembra durante la primavera fue mayor (312.6 + 15.1 
ha., mmima= 3.5, maxima =1072.0, n=30 hembras) que la zona de exhibiciôn media de 
un macho (31.4 + 26.2 ha., minima =4.5, maxima =94.2, n= 16 machos) (test de Mann- 
Whitney, U = 59, p<0.001).
Mientras que en los machos las zonas de exhibiciôn fueron pequenas y 
mostraron en general una distribue iôn agregada en zonas concretas del lek, las areas de 
campeo de las hembras abarcaron màs de un lek (en un 47% de los 30 territorios 
estudiados), e incluyeron frecuentemente zonas de exhibiciôn de varios machos (Figs. 
2.17 y 2.18), lo que sugiere que las hembras visitan a màs de un macho antes de decidir 
con cuàl de ellos van a copular.
75
■■ m
1.0000 2 5 0  500
Fig 2.17. Areas de campeo de 6 machos (polîgonos negros) y 6 hembras (poligonos de otros 
colores) en 1999. Los puntos negros representan las localizaciones de machos solitarios y el 














Fig 2.18. TamaOo medio de las zonas de exhibiciôn de los machos (n=16) y de las âreas de 
campeo de las hembras (n= 30) durante el mes de abril en el periodo de estudio 1998-2003
Fidelidad al nido en hembras
Las hembras mostraron una gran fidelidad entre anos a la zona de puesta (Tablas 2.10 y 
2.11). En los dos ùnicos casos en los que una hembra cambiô de zona de nidificaciôn, el 
cambio se produjo después de un intento fallido de cria del ano anterior. En el primer 
caso, durante los dos primeros anos de seguimiento, la hembra nidificô dentro del 
perfmetro del lek en el que habia copulado, pero en ninguno de estos dos anos logrô 
completar el periodo de incubaciôn. En el tercer ano de seguimiento, después de ser 
fecundada, viajô hasta una zona situada a 20 kilômetros del lek. Esta zona esta situada 
prôxima a los limites de otro lek distinto, aunque ya fuera de él, en un ârea utilizada 
como zona de nidificaciôn por hembras procedentes del lek cercano. Este ano la hembra 
logrô criar dos polios que, aunque fueron vistos en julio, no llegaron a sobrevivir hasta 
el mes de septiembre. Al ano siguiente volviô a utilizar el mismo lugar para la 
nidificaciôn en una parce la muy prôximo a la utilizada el ano anterior y también 
consiguiô completar la incubaciôn.
En el segundo caso, la hembra nidificô el primer ano dentro de la zona del 
perimetro del lek, pero a pesar de completar el periodo de incubaciôn, los polios no 
sobrevivieron y al ano siguiente, después de ser fecundada en el mismo lek del ano 
anterior, se desplazô a primeros de mayo hacia la zona de Uceda, donde nidificô.
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aunque en este caso el cambio no la bénéficié, porque fue devorada en el propio nido, 
probablemente por un zorro.
Tabla 2.10. Fidelidad a la zona de nidificaciôn de hembras de edad desconocida (capturadas 
de adultas). n = n® de individuos controlados en cada primavera
ario 1 ario 2 ario 3 ario 4
n 18 18 5 1
cambia de lek por 1® vez - 1 1 0
vuelve al lek de origen - - 0 0
cambia de lek por 2“ vez - - 0 0
Tabla 2.11 Fidelidad a la zona de nidificaciôn de hembras de edad conocida (capturadas de 
polios), a partir de su 2* primavera. n = n® de individuos controlados en cada primavera
n
2® prim 3® prim 4® prim 5® prim 6® prim
3 7 7 3 2
cambia de lek por 1® vez - 0 0 0 0
vuelve al lek de origen - 0 0 0
cambia de lek por 2® vez - 0 0 0
Tabla 2.12 Aumento de la fidelidad al nido con la edad de la hembra. El paràmetro fidelidad se 
expresa como la distancia entre la localizaciôn del nido en un ario determinado y la localizaciôn 
media interanual en cada hembra. D S = desviaciôn estândar. La correlaciôn entre edad y 
fidelidad fue significative (rs= -0.45, p=0.048. n= 21).
edad (aftos) fidelidad al nido (km) D.S. n
2 1.74 + 0.94 3
3 1.43 + 0.96 5
4 1.19 ± 0.90 8
5 0.65 ± 0.70 4
6 0.68 1
Tabla 2.13. Aumento de la fidelidad al nido en arios sucesivos en
desconocida. Fidelidad expresada como en Tabla 6.7a. D.S.= desviaciôn es
edad (arios) fidelidad al nido (km) D.S. n
ad 1.74 + 3.51 16
ad+1 1.57 + 3.51 18
ad+2 1.48 + 3.63 8
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La fidelidad al nido tendiô a aumentar con la edad de la hembra (Tablas 2.12 y 
2.13). Dicha fidelidad no estuvo correlacionada con los movimientos invemales, que 
clasifican a las hembras en migradoras o sedentarias (F, 25= 0.002, p= 0.965), ni 
tampoco con los de nidificaciôn, entre el lek de côpula y el lugar de establecimiento del 
nido, diferenciando las que nidifican dentro del perfmetro del lek de las que nidifican 
fuera de dicho perfmetro (Pi,25= 0.01, p= 0.965). Por ultimo, tampoco encontramos 
correlaciôn en el anâlisis conjunto de las très variables (fidelidad al nido, movimientos 
invemales y movimientos de nidificaciôn, Pi,25=^ 0.64, p= 0.434).
Discusiôn
La existencia de lugares tradicionales en los que se reùnen los machos y hembras de un 
ârea extensa cada primavera para reproducirse permite afirmar que el sistema 
reproductive de la avutarda se encuadra plenamente en la definiciôn de lek (Bradbury, 
1981; Oring, 1982; Bradbury et al., 1985; Beehler y Poster, 1988; Hôglund y Alatalo, 
1995). En efecto, teinto los machos como las hembras acudieron al lek para copular 
desde lugares situados a distancias muy variables, tras lo cual las hembras se alejaron 
para nidificar a distancias de hasta 25 km (mâs detalles en capftulo 7). Por su parte, la 
mayor parte de los machos migraron a zonas estivales (Morales et al., 2000; Alonso et 
al., 2001; Palacfn, 2007). Ademâs, la agregaciôn de los machos fue mayor de lo que 
cabrfa esperar segùn una distribuciôn uniforme en el hâbitat disponible. En efecto, hubo 
zonas con hâbitat apropiado sin ocupar por las avutardas (Lane et al., 2001; Osbome et 
al., 2001), y las hembras utilizaron âreas de campeo mucho mayores que los machos y 
que solaparon unas con otras, de acuerdo con lo que ocurre tfpicamente en un lek 
(Oring, 1982). Se cumple asf uno de los criterios propuestos por Bradbury (1981) para 
diferenciar los leks clàsicos de otros sistemas de apareamiento -(1) existencia de un 
lugar al que acuden machos y hembras para reproducirse-, que coincide con el ùnico 
criterio mencionado en la definiciôn simplificada de Hôglund & Alatalo (1995).
De los otros très criterios de Bradbury (1981) - (2) ausencia de cuidado parental 
por parte del macho, que sôlo contribuye con sus gametos; (3) las zonas de exhibiciôn 
de los machos no contienen, aparté de los propios machos, mâs recursos significativos 
necesarios para las hembras, taies como alimento, lugares de nidificaciôn, etc.; y (4) las 
hembras tienen la posibilidad de elegir pareja en dicho lugar -, el (3) podrfa no 
cumplirse en algunos casos (ver mâs abajo). Por otra parte, el grado de agregaciôn al 
que se refiere el criterio (1) no parece demasiado marcado en la Avutarda, por lo que de 
los resultados de nuestro estudio se concluye que el sistema reproductivo de esta especie 
se ajusta mejor al modelo de lek explotado (Emlen y Oring, 1977) o de lek dispersa 
(Gilliard, 1969) que al de lek clâsico.
£1 proceso de explosion del lek
El grado de agregaciôn experimentô en ambos sexos una disminuciôn significativa a lo 
largo de la primavera. Sin embargo, la velocidad y el momento en que se produjo la
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disgregaciôn de los bandos fueron diferentes entre machos y hembras. En los primeros, 
la disminuciôn del tamaho de bando fue muy râpida a lo largo del mes de abril, durante 
la fase de côpulas, mientras que en las hembras fue màs graduai, con mfnimos en mayo, 
durante la nidificaciôn. Los bandos de machos mâs pequehos, con un tamano modal de 
un individuo, se observaron entre la segunda y la cuarta semana de abril, coincidiendo 
con la mâxima frecuencia de côpulas -un 80% de las mismas se produjeron en esas très 
semanas-. Paralelamente tuvo lugar un aumento en la dispersiôn radial de los machos a 
partir del lugar que ocupaba el bando en marzo, pasando los machos a ocupar sus zonas 
de exhibiciôn en solitario en distintos lugares del ârea de lek.
La concordancia entre mâxima dispersiôn y mâxima frecuencia de côpulas fue 
tan précisa que las fechas médias de ambas coincidieron en el mismo dia (18 de abril, 
con tan solo 4 dias de margen de variaciôn entre anos), observândose una correlaciôn 
interanual entre las dos fechas médias (ver capitulo 5). Esta concordancia tan marcada 
sugiere que la explosiôn del lek ha debido evolucionar como un mecanismo para 
facilitar la côpula, al permitir que exista una distancia media suficiente entre machos 
vecinos como para mantener una baja frecuencia de interrupciones de côpula entre ellos. 
En este sentido, aunque algunos autores han sugerido que los leks clàsicos han 
evolucionado a partir de los disperses (Thery, 1992; Ligon, 1999), Foster (1983) 
propuso que el lek explotado ha debido evolucionar a partir del lek clâsico -en el que 
los machos estân mâs agregados-, debido a la ventaja que supone alcanzar un 
compromiso entre los bénéficies para las hembras de poder comparar los diferentes 
machos del grupo y los beneficios para los machos de una menor tasa de interrupciones 
de côpula.
La distancia media a la que se mantuvieron los diferentes machos del lek fue de 
265 m, lo que permitiô a una mayoria de ellos mantener un contacte visual casi 
permanente con sus vecinos, al contrario de lo expresado en algunas definiciones de lek 
explotado o disperse (Johnsgard, 1994). La cantidad media de machos présentés en la 
cuenca visual de un macho en rueda fue de 12.8 individuos.
El proceso de explosiôn descrito afectô sôlo a los adultos, manteniéndose los 
inmaduros agregados en uno o varios bandos, general mente en las cercanias del centre 
del lek. Aunque este hecho habia sido ya descrito por distintos autores desde los 
primeros estudios (Gewalt, 1959; Glutz et al., 1973), en el capitulo 5 de la présente 
tesis se describe por primera vez cômo los machos de mayor edad se disgregan del 
bando de machos antes que los adultos de menor edad. Estos permanecieron agrupados 
en uno o pocos bandos de pequeho tamano —media de 10-15 individuos en nuestro 
estudio- a lo largo del mes en el que se produjeron las côpulas, y sôlo hacia el final de 
dicho mes comenzaron a disgregarse algunos de los de mâs edad durante unos pocos 
dias. En dicho capitulo se describe cômo fueron precisamente los machos de edad mâs 
avanzada los que obtuvieron mayor éxito reproductivo.
Estas relaciones entre edad, fecha de primera exhibiciôn en solitario y éxito 
reproductivo sugieren algunos de los mecanismos mediante los cuales puede haber 
evolucionado el sistema de lek explotado o disperso. Para un macho no debe resultar 
sencillo lograr separarse del bando para exhibirse en solitario. Segùn nuestras 
observaciones, los machos que lo intentan en fechas tempranas, al comienzo de la fase
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de explosiôn del lek, son de nuevo incluidos en el grupo, que persigue al que intenta 
aislarse (ver descripciôn mâs detallada en el capitulo 5). Este comportamiento fue 
descrito ya por los primeros autores que estudiaron el comportamiento de la avutarda 
como '"'Rup/tanz'' o “danza de desplume” (Gewalt, 1959), aunque este autor reconociô 
no tener claro su significado. Gewalt (1959) dijo haberlo observado en machos 
inmaduros, hasta una edad de unos 4 anos. Nosotros lo hemos observado también en 
adultos marcados, y confirmado con ejemplares naturalizados que fueron colocados, a 
modo de machos solitarios, en distintos leks. El macho que intenta independizarse del 
grupo se aisla, suele hacer una rueda incompleta a cierta distancia del bando, tras lo cual 
el resto de intégrantes del mismo se dirigen a la carrera hacia él y, tras una escaramuza 
que incluye persecuciones y peleas, el episodio acaba normalmente con la 
reincorporaciôn del solitario al bando. Nuestra interpretaciôn es que este 
comportamiento constituye un mecanismo de establecimiento de jerarquia, que impide a 
los machos de menor rango realizar exhibiciôn en solitario en fechas tempranas. El 
proceso de separaciôn de machos del bando debe estar regulado por una fuerte 
competencia intrasexual, y la correlaciôn entre adelanto en la fecha de primera 
exhibiciôn en solitario y edad apunta a que el privilegio de ser aceptado por el resto de 
individuos como macho solitario en fechas tempranas debe estar reservado a los de 
mayor rango (ver mâs detalles y proceso similar a lo largo del dia en capitulo 5).
En conclusiôn, nuestros resultados del présente capitulo, junto con los del 
capitulo 5, sugieren que entre los mecanismos que utilizan los machos de Avutarda para 
aumentar su éxito reproductivo figura un aumento de los periodos estacional y diario 
que pasan exhibiéndose en solitario, y que fueron los machos de mayor edad, no los de 
mayor peso ni mejor estado ffsico, los que utilizaron dicho mecanismo.
Aunque el proceso de disgregaciôn del grupo de machos para dar lugar a machos 
exhibiéndose en solitario fue mencionado ya por Gewalt (1959), y descrito con mâs 
precisiôn en un reciente estudio con individuos marcados (Alonso et al., 1995a; Alonso 
et al., 1996; Alonso et al., 2000; Morales, 2000; Morales et al., 2003), en el présente 
estudio se aportan muchos mâs detalles sobre el proceso de explosiôn, en concreto las 
correlaciones entre la fecha de mâxima presencia de machos solitarios y mâxima 
frecuencia de côpulas en una serie de varios afîos, y entre la edad de un macho y la 
fecha en que se disgrega del grupo (ver resultados complementarios en el capitulo 5),
Un proceso similar de aumento de la dispersiôn de los machos a lo largo de la 
estaciôn reproductiva ha sido descrito para una especie de Charadriiforme, Tryngites 
subruficollis (Pruett-Jones, 1988).
Estructura espacial del lek explotado: ^defîenden los machos sus zonas de 
exhibiciôn trente a otros machos del lek?
Durante la explosiôn del lek los machos adultos se dispersaron para ocupar sus zonas de 
exhibiciôn en solitario. La distribuciôn de éstas se ajustô a la de los grupos de hembras, 
que durante la fase de côpulas seleccionaron claramente los barbechos, rastrojos y vezas 
como terrenos para alimentarse, y se encontraban, ya antes de la dispersiôn de los 
machos, repartidas por distintos lugares del ârea de lek en los que existfan dichas
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parcelas. Parece, pues, que la distribuciôn de los recursos condicionô a la de las 
hembras, y esta a la de los machos solitarios, que acudieron a exhibirse en las cercanias 
de los grupos de hembras dispersos por el ârea de lek. El orden en el que se observô la 
ocupaciôn -primero hembras y luego machos- sugiere la relaciôn causal propuesta entre 
recursos, hembras y machos. Esta causalidad también résulta apoyada por el hecho de 
que determinados cambios interanuales significativos en la localizaciôn de algunas de 
las parcelas con mâs recursos fuesen acompanados de idénticos cambios en la 
distribuciôn de las hembras y de los machos solitarios (ver p. ej., cambios en 
distribuciôn de individuos asociados a cambios en la situaciôn de la veza del Colegio en 
el lek de Camarma entre anos pares e impares, o en la localizaciôn de barbechos y 
rastrojos en general en los très leks, en el Apéndice 1). La causal idad altemativa, es 
decir, la de una selecciôn por parte de los machos de lugares de exhibiciôn mâs o menos 
fijos, en funciôn de parâmetros topogrâficos que contribuyesen, por ejemplo, a 
maximizar su visibilidad trente a las hembras, no resultô sustentada por nuestros 
resultados. En efecto, los lugares de exhibiciôn de los machos no presentaron una 
visibilidad mayor que los lugares de la zona de lek no util izados para exhibirse, por lo 
que no parece que los machos seleccionen sus lugares de exhibiciôn para poder 
transmitir senales visuales a hembras situadas a distancias intermedias a grandes. La 
maximizaciôn de la visibilidad si podria haber sido importante en la evoluciôn de la 
localizaciôn del lek en conjunto, es decir, del ârea de lek, que no ha sido analizada en 
este estudio (datos propios no publicados).
Aunque en general todos los machos estudiados mostraron una cierta fidelidad a 
dichas zonas, permaneciendo tanto a lo largo de una primavera como a lo largo de 
varios anos en un mismo entomo relative del ârea de lek, sus zonas solaparon 
ampllamente con las de otros machos marcados e incluyeron cantidades elevadas de 
machos solitarios no marcados, sin que se registrase una tasa de interacciones agresivas 
o de defensa territorial notable, ni se observase, como norma general, la existencia de 
puntos fijos de exhibiciôn exclusivos de cada uno de ellos. En multiples ocasiones se 
observô cômo un lugar en el que se exhibia un macho marcado era abandonado por éste 
para dirigirse a otro lugar cercano, y poco después en el mismo dia, o bien dias después, 
era ocupado por otro macho. En dos anos en los que cantidades significativas de 
hembras utilizaron una zona alejada del centro de uno de los très leks estudiados 
(Ribatejada-Valdetorres), la mayor parte de los machos del mismo se desplazaron 
temporalmente de sus lugares habituales para exhibirse junto a dichas hembras, 
solapando también alli entre ellos, para regresar dias después a la zona central del lek.
El patrôn descrito fue el tipico de la mayor parte de los machos estudiados, que 
se exhibieron en zonas de elevada densidad de individuos, en sectores mâs bien 
centrales del lek, desde los que accedian a las parcelas cercanas con recursos 
frecuentadas por hembras para exhibirse temporalmente. En esas condiciones no hubo 
defensa o uso exclusivo de la zona de exhibiciôn, contrariamente a lo que es tipico en 
los leks clàsicos (Hôglund y Alatalo, 1995). Los machos se toleraron unos a otros, 
manteniéndose a una distancia media de unos 265 m, probablemente suficiente para 
minimizar la tasa de encuentros agresivos, que, como hemos dicho, se mantuvo 
relativamente baja teniendo en cuenta la elevada densidad de machos. Tampoco se 
observô que los machos que se exhibian cerca de parcelas con recursos alimentarios 
utilizados por las hembras ejerciesen un control sobre dichos recursos, o sobre las
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hembras, ni una defensa de unos u otras trente a otros machos. Las hembras se 
movieron libremente por el lek, variando a lo largo del mes de abril los tamanos de 
grupos de hembras alimentândose en dichas parcelas, si bien es cierto que la presencia 
en varias ocasiones de algunas marcadas en entomos concrètes del ârea de lek sugiere 
que también las hembras podrfan mostrar cierta querencia por determinadas zonas 
dentro del lek. Aùn asi, no se observô en absolute una asociaciôn espacial de hembras 
marcadas a machos marcados. El sistema que utilizaron la mayor parte de los machos 
marcados que se exhibieron en esos sectores con elevada densidad de machos fue el de 
acercarse temporalmente a las hembras que se encontraban alimentândose en parcelas 
con recursos que se hallaban en un entomo cercano, para intentar atraerlas a la côpula. 
Como ejemplos tipicos de estos individuos poco agresivos, que se exhibieron en zonas 
de alta densidad de machos, y obtuvieron elevadas tasas de côpula, cabe mencionar al 
RosconA96 de Talamanca-Valdetorres, o al HvBti99 y al UaN99 de Camarma.
Sin embargo, existieron algunas excepciones al patrôn general descrito. Algunos 
machos que ocuparon preferentemente zonas marginales del lek, con menores 
densidades de individuos (p. ej, el macho LvB97 de Camarma, o el CvB98 de 
Ribatejada-Valdetorres) mostraron tasas de agresiôn mâximas hacia otros machos, 
expulsândolos como norma de sus zonas, en especial si habia hembras cerca (detalles en 
Apéndice 1). Estos machos permanecieron generalmente varias semanas en dichos 
sectores, en las cercanias de determinadas parcelas con recursos alimentarios en las que 
se alimentaban hembras, y mâs bien aislados del resto de machos, pudiendo 
interpretarse que controlaron o defendieron recursos que podrian haber constituido un 
factor esencial para la hembra a la hora de elegir pareja (Hôglund y Alatalo, 1995, pâg. 
15). Igual que los machos que hemos puesto de ejemplo para la primera estrategia, 
también éstos obtuvieron notable éxito de côpula utilizando la segunda estrategia. No se 
observô relaciôn entre una y otra estrategias y la edad o el peso de los machos, aunque 
si una constancia interanual en la estrategia utilizada por cada uno de ellos, por lo que 
podria tratarse de comportamientos genéticamente determinados.
Los dos comportamientos descritos, mâs que dos estrategias claramente 
definidas -ya  que diversos individuos mostraron comportamientos intermedios-, 
representarian los extremes de un continue. En uno de dichos extremes estaria la 
estrategia reproductiva de lek tipico, la mâs extendida en esta especie (adoptada por la 
mayoria de los 16 machos marcados de la muestra estudiada en este capitulo), en la que 
el macho obtiene suficiente éxito en zonas de densidad elevada de competidores gracias 
a que su estatus es conocido y respetado por los otros machos, es decir, una poliginia 
basada en el grado de dominancia de los machos, que séria la considerada como tipica 
estrategia de lek {maie dominance polygyny, (Emlen y Oring, 1977). En el otro extremo 
se encontraria otra estrategia, menos frecuente (identificada en al menos 2 de los 16 
machos marcados), en la que el macho defiende su zona de exhibiciôn, donde se 
alimenta un grupo de hembras, con las que copula, pudiendo interpretarse que los 
recursos que controlô el macho podrian haber constituido un factor esencial para la 
hembra a la hora de elegir pareja; esta estrategia podria encuadrarse en la definiciôn de 
poliginia basada en defensa de recursos, o poliginia territorial (Alexander, 1975; 
Hôglund y Alatalo, 1995). Ambos extremos han sido considerados como casos de 
reproducciôn promiscua por algunos autores (Wittenberger, 1979; Davies, 1991), 
aunque si fueron reconocidos como estrategias bien definidas por Emlen & Oring
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(1977), que no incluyeron reproducciôn promiscua en su clasifîcaciôn ecolôgica de 
sistemas reproductives.
Varios resultados de nuestro estudio apoyan la hipôtesis de que en la Avutarda 
las relaciones entre los machos de un lek deben estar reguladas por un orden jerârquico 
preestablecido y conocido, que minimiza las agresiones entre sus componentes (Landau, 
1951), y que por tanto favorecerian la mayor frecuencia en esta especie de la primera de 
las estrategias descritas. Entre dichos resultados figuran, por ejemplo, la distribuciôn de 
interacciones agresivas en funciôn de edad, peso y caractères fenotipicos en la fase de 
previa a la reproducciôn (capitulo 4), la marcada influencia de peso y edad de los 
machos sobre su éxito reproductivo, y la relaciôn entre dichas variables y el grado de 
expresiôn de los caractères fenotipicos, que sugiere que dichos caractères sirven de 
indicadores del estatus y la cal idad del macho para los demâs miembros del grupo y 
para las hembras (capitulos 5 y 3). Por ultimo, la elevada fidelidad interanual de los 
distintos machos a sus leks y la marcada constancia interanual en la cantidad de machos 
que forman el lek confirman que los componentes de un lek son siempre los mismos 
individuos -con las escasas variaciones producidas por mortal idad o dispersiôn 
reproductiva y por establecimiento de inmaduros como reproductores-, hecho 
comprobado en este estudio y en otro anterior en Villafâfila (Morales et al., 1996; 
Morales, 2000).
Nuestro estudio confirma, pues, que existe una variabilidad de estrategias 
reproductivas en la Avutarda entre el lek tipico sin defensa territorial y algùn tipo de 
poliginia, tal y como sugirieron otros autores (Carranza et al., 1989; Hidalgo y Carranza 
1990). Sin embargo, dicha variabilidad no se puede définir como ellos la interpretaron, 
como una flexibilidad entre poblaciones o entre anos en una misma zona, dependiendo 
de las caracteristicas del habitat, sino entre individuos, que parecen utilizar siempre la 
misma estrategia. Los datos aqui presentados también rechazan la existencia de harenes 
propiamente dichos, defendida por los mencionados autores.
Relaciones entre la estrategia de exhibiciôn, edad, peso y éxito reproductivo
En la muestra de machos marcados existieron ejemplos, como hemos visto, de uno y 
otro comportamiento definidos como extremos, exhibiciôn en lek, y poliginia con 
defensa de recursos. Y dichos machos mostraron pesos, edades y valores de éxito 
reproductivo que no fueron diferentes entre ambos grupos. Sabemos que los machos de 
edad mâs avanzada, que obtuvieron también un mayor éxito de côpula, se vieron 
implicados en un menor numéro de interacciones totales con otros machos (capitulos 5 
y 6), sugiriendo ello que su estatus debe ser conocido y respetado por otros machos. Sin 
embargo, la tasa de agresiones que un macho dirigiô hacia otros, es decir, la intensidad 
relativa con que defendiô su zona frente al resto, no mostrô relaciôn con edad, ni peso, 
ni tasa de côpula, aunque si correlaciôn marginalmente positiva con extensiôn de la 
zona de exhibiciôn, cuota de hembras y distancia minima al macho mâs cercano.
La presencia en la muestra de algùn macho de corta edad con tasa de agresiôn a 
otros relativamente elevada (DbV95) sugiere que ya desde edades tempranas lo adultos 
podrian adoptar su estrategia concreta, aunque los datos no son concluyentes al respeto.
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ya que faltan ejemplos de adultos de corta edad que hayan defendido claramente zonas 
de exhibiciôn periféricas, como hicieron el LvB97 y el CvB98.
Por ultimo, los machos de edad mâs avanzada tuvieron mayores zonas de 
exhibiciôn, que incluyeron mâs recursos, menores densidades de machos solitarios y 
mayores cuotas de hembras, obteniendo una mayor tasa de côpula.
Sea cual fuere la estrategia que cada individuo utilizô, nuestros resultados 
sugieren que el proceso mediante el cual logrô incrementar su éxito reproductivo fue el 
siguiente (Fig. 2.19). Recorriendo mayor superficie dentro del lek, un macho ampliô su 
zona de exhibiciôn, con lo que abarcô un mayor porcentaje de recursos -  
independientemente de que realizase defensa o no de los mismos-. Dado que las 
hembras se encuentran asociadas a dichos recursos durante la fase de côpulas, la 
ampliaciôn de zona y de fracciôn de recursos visitados durante su exhibiciôn en solitario 
implicaron un mayor porcentaje de hembras en la zona visitada, aunque también de 
machos, ya que la distribuciôn de éstos se ajustô a la de las hembras. Sin embargo, el 
resultado global de la relaciôn de ambos sexos fue una mayor cuota de hembras en las 
cercanias (a <500 m) del macho. Y mayores valores de densidad y cuota de hembras 
condujeron a un mayor éxito de côpula.
Por otra parte, un aumento del tamano de la zona de exhibiciôn implicô por 
definiciôn una reducciôn de la densidad de machos solos en la misma, lo que también 
condujo a una mayor cuota de hembras y, por consiguiente, a un mayor éxito de côpula 
(Fig. 2.19).
Finalmente, aumentando su tasa de agresiones a otros machos, un individuo 
también logrô mantenerlos a mayor distancia, con lo que su propia cuota de hembras 
cercanas aumentô, y, por consiguiente, también su éxito de côpula (Fig. 2.19).
En conclusiôn, la tendencia de un macho a exhibirse en lek sin defensa o con 
defensa de recursos no estuvo asociada ni a su peso ni a su edad, y hubo machos que 
lograron elevados éxitos de côpula utilizando cualquiera de las dos estrategias. El 
objetivo final de aumentar su éxito reproductivo lo pudieron lograr los machos que 
utilizaron tanto una como otra estrategia. Los que se exhibieron en zonas del lek con 
mayor densidad de otros machos y emplearon el sistema de poliginia basada en 
dominancia lo consiguieron recorriendo mâs superficie del lek como machos solitarios, 
es decir, ampliando su zona de exhibiciôn y sin necesidad de aumentar su tasa de 
agresiôn a otros machos. Los que emplearon el sistema de poliginia basada en defensa 
de recursos lo consiguieron expulsando a otros machos de su entomo cercano. En 
ambos casos, el resultado inmediato de sus estrategias fue aumentar la cuota de hembras 
en sus cercanias y, por tanto, el acceso a côpula con ellas.
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La fidelidad a lek, zona de exhibiciôn y lugar de nidificaciôn
El seguimiento de machos y hembras marcados a lo largo de varios anos confirmé la 
extrema fidelidad al lek en los dos sexos, que tendiô a aumentar en ambos con la edad. 
La fidelidad al lek habia sido sugerida a partir de la constancia en los censos de cada 
uno de los leks a lo largo de varios anos (Alonso et al., 2003a), asf como en otros 
estudios con Avutardas marcadas realizados en otras regiones espaôolas (Alonso et al., 
1995b; Morales et al., 2000; Alonso et al., 2001; Alonso, 2007, Alonso et al, datos 
inéditos para otras zonas). La fidelidad interanual al ârea utilizada para el 
establecimiento del grupo de machos durante su exhibiciôn es una de las caracteristicas 
mâs llamativas en numerosas especies que se reùnen en leks (Hogan-Warburg, 1966; 
Apollonio et al., 1989; Bradbury et al., 1989; Hôglund y Robertson, 1990; Wiley, 1991; 
Thery, 1992; McDonald y Potts, 1994). En algunos casos los lugares de establecimiento 
del lek han sido asociados con caracteristicas topogrâficas del terreno, o con 
propiedades del hâbitat (Deutsch y Weeks, 1992), dependiendo entonces la estabilidad 
del lek en gran medida de la estabilidad el hâbitat (Wiley, 1991).
En las especies territoriales la fidelidad al lugar de reproducciôn se ha 
relacionado con la ventaja que el conocimiento del terreno puede suponer para sus 
ocupantes (Foster, 1981; Beehler y Foster, 1988; Phillips, 1990; Widemo, 1997). En 
cuanto a las especies formadoras de leks, se ha argumentado que una de las ventajas 
selectivas de la fidelidad al lek por parte de los machos debe radicar en que favorece la 
estabilidad social necesaria para el désarroi lo de jerarquias mâs o menos estables 
basadas en el reconocimiento individual, y por tanto, contribuyen a un ahorro de energia 
y a una disminuciôn del riesgo fisico al reducirse los combates por mantener el estatus 
(Landau, 1951). Un cambio de lek implica un coste asociado a la adquisiciôn de un 
estatus dentro de una nueva jerarquia de dominancia (Widemo, 1997).
Por lo que respecta a la fidelidad al lugar de nidificaciôn en hembras, también 
fue muy marcada, confirmando la tendencia observada en la poblaciôn de Avutardas de 
Villafâfila (Alonso et al., 2000), y siguiendo el patrôn mâs general observado en otras 
aves (Schroeder y Robb, 2003; Holloran y Anderson, 2005). En los dos ùnicos casos de 
cambio de zona de nidificaciôn, éste se produjo después de un intento fallido de cria del 
ano anterior.
La marcada fidelidad al lek en la Avutarda implica una escasa capacidad de 
establecimiento de nuevos leks y, por tanto, de colonizaciôn de nuevas âreas que 
présenta esta especie (Lane et al., 2001; Osbome et al., 2001; Alonso et al., 2004). Los 
datos de series pluriannales de censos en esta y otras âreas de estudio confirman, en 
efecto, que existe una marcada estabilidad, tanto en los lugares de lek, como en las 
cantidades de adultos en cada uno de ellos (Alonso et al., 1996; Alonso et al., 2003b; 
Alonso et al., 2005), con extinciones, pero no nuevas colonizaciones, registradas en las 
ùltimas décadas (Alonso et al., 2003c).
Nuestros datos sugieren que la fidelidad al lek tendiô a aumentar con la edad en 
ambos sexos, y también con el éxito reproductivo —ambas variables, edad y éxito 
reproductivo, estân correlacionadas en la Avutarda (capitulo 5)-, aunque no son 
concluyentes respecto al segundo factor. Los machos mostraron aùn una cierta
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tendencia a cambiar de lek entre su 3®*^ y 5® anos de edad, pudiéndose en real idad 
interpretar algunos de estos cambios, especialmente los que tuvieron lugar a edades de 
3-4 anos, como los movimientos finales de un proceso de dispersion natal retardado o 
prolongado. Por otra parte, parece que también existiô un aumento de la fidelidad a la 
zona de exhibiciôn concreta de cada macho dentro del ârea de lek con la edad. Por 
ultimo, los datos sugieren una relaciôn entre cambio de lek y aumento en el éxito 
reproductivo tras el cambio. Por ejemplo, el macho LvB97, un macho adulto capturado 
en el lek de Meco, formado por 11 adultos, realizô una dispersiôn reproductiva de 
apenas 4 kilômetros para establecerse en el lek de Camarma, con 22 machos ese ano, 
exhibiéndose en una zona periférica del mismo y disfrutando de una cuota de hembras y 
una tasa de côpula elevadas. El caso mâs llamativo de dispersiôn reproductiva fue el del 
macho SvBti98 de Ribatejada-Valdetorres, que, tras un ano después de marcado 
exhibiéndose en dicho lek, ano en el que obtuvo una tasa de côpula inferior a la media, 
optô en los aflos siguientes por cambiar a otro lek de menor tamano (4-6 machos) en la 
provincia de Guadalajara, a unos 150 km al Noreste, zona que habia utilizado en anos 
anteriores como ârea estival, y donde se exhibiô los 6 anos siguientes, hasta su muerte, 
comportândose como uno de los adultos mâs dominantes del grupo. De los 6 casos de 
dispersiôn de adultos de edad desconocida, en 5 el macho se trasladô a un lek de mayor 
tamano, y sôlo en un caso retomô en la siguiente primavera al lek de origen. De los dos 
machos que se dispersaron a leks de menor tamano, uno de ellos es el caso ya 
mencionado de la SvBti98, que sin embargo obtuvo una mayor cuota de hembras 
(relaciôn de hembras/machos mayor) en el lek de destino, en el que seguramente obtuvo 
un éxito de côpula mayor, a juzgar por su comportamiento dominante (A. Torrijo, C. 
Palacin, com. pers.). En el segundo caso el macho retomô a su lugar de origen tras un 
ano en otro lek.
De los 4 casos de dispersiôn reproductiva de machos capturados de polios, 3 de 
ellos fueron a leks de menor tamano, pero después de pasar una primavera en ellos, 2 
retomaron a los leks de origen. Sôlo uno se dispersé a un lek de mayor tamano y se 
quedô en él. Se puede concluir que no parece estar clara la causa por la cual algunos 
individuos decidieron realizar una dispersiôn reproductiva, aunque todo parece indicar 
que la obtenciôn de un mayor éxito reproductivo fue uno de los factores déterminantes.
En otras especies también se ha asociado el uso estable del lek a una extrema 
fidelidad interanual de los machos adultos al mismo (Wegge y Rolstad, 1986; Apollonio 
et al., 1989; Hôglund y Robertson, 1990; Thery, 1992). También se ha observado en 
varias especies que algunos machos muestran fidelidad dentro del ârea del lek a su lugar 
concreto de exhibiciôn, estando dicha fidelidad relacionada con el éxito de côpula. Los 
machos con gran éxito de côpula permanecen en el mismo territorio durante toda la 
estaciôn reproductiva (Kmijt et al., 1972; Weatherhead y Boak, 1986; Gibson y 
Bradbury, 1987; Kruijt y de Vos, 1988; Widemo, 1997), y frecuentemente retoman a la 
misma zona de reproducciôn al ano siguiente. La fidelidad a los territorios de exhibiciôn 
podria ser una de las fuerzas selectivas que conducirian a la persistencia de los sitios 
tradicionales en especies formadoras de leks clàsicos (Wiley, 1991; Hôglund y Alatalo, 
1995). Los machos mâs exitosos podrian representar una referenda espacial para las 
hembras, y la persistencia del lek dependeria por tanto de la presencia de dichos machos 
con elevado éxito reproductivo (Apollonio et al., 2003).
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3. Expresiôn de los caractères sexuales secundarios en 
m achos adultes: relaciones con edad, tam aho corporal y 
comportamiento reproductive
Introducciôn
Tanto los mode los de selecciôn sexual como los resultados de numerosos estudios 
empiricos, sugieren que los caractères sexuales secundarios adquieren en los machos un 
grado de désarroilo que depende del estado fisiolôgico o condiciôn corporal del 
individuo y de su edad revisiones en (revisiones en Manning, 1985; Andersson, 1994). 
Asi, por ejemplo, el tamaho de la cuema de los ciervos, o el de la cola de muchas 
especies de aves, reflejan a menudo, por un lado, la edad del individuo, y, por otro, su 
condiciôn fîsica, de manera que dichos caractères sexuales secundarios pueden actuar 
como indicadores de calidad del macho durante la reproducciôn. Se sabe que el grado 
de expresiôn de los caractères sexuales secundarios esta regulado hormonal mente, y que 
la producciôn de testosterona disminuye râpidamente cuando el estado nutricional es 
déficiente (Wingfield, 1980; Wingfield et al., 1987; Ligon et al., 1990 )
La correlaciôn entre desarrollo de los caractères y la edad puede ser, en parte, 
debida a la mejor condiciôn fîsica que probablemente alcancen, en promedio, los 
machos de mayor edad, como consecuencia de su mayor experiencia en la consecuciôn 
del alimento. En algunas especies de aves se ha visto que la longitud de las plumas 
omamentales de la cola aumenta a lo largo de cinco a diez anos (Davison, 1981; Smith, 
1982; Manning, 1989). La relaciôn entre edad y expresiôn de caractères sexuales 
secundarios puede ser un indicador de viabilidad del macho util para las hembras, al 
permitir a estas elegir entre los machos aquellos que han alcanzado mayor longevidad, 
simplemente seleccionando los que presentan un mayor grado de expresiôn de 
determinados caractères sexuales secundarios. En este sentido, la teoria sobre 
estrategias vitales {life history) predice, junto a un incremento en el éxito reproductivo 
con la edad, al menos a lo largo de los primeros ahos tras la madurez reproductiva, 
también un aumento gradual en el desarrollo de los caractères sexuales secundarios, al 
estar éstos sujetos a las mismas presiones de selecciôn que el esfuerzo reproductivo 
(Andersson, 1994 pags. 241-242). Algunos de estos caractères, como coloridos mas 
llamativos, pueden ser utilizados en procesos de competencia intrasexual por el acceso a 
hembras (Butcher y Rohwer, 1989). Otros, como los colores derivados de carotenoides, 
se obtienen frecuentemente de determinados nutrientes, y, por tanto, pueden reflejar la 
habilidad del macho en la obtenciôn de alimento (Ralph, 1969; Hill, 1992).
Es dificil determinar la importancia relativa de los dos tipos de fuerzas selectivas 
que fueron ya identificadas por Darwin (1871), y que aùn hoy son reconocidas como 
base de la selecciôn sexual, la competencia intrasexual entre machos por el acceso a las 
hembras y la eleccidn de pareja por parte de estas (Andersson, 1994). Mientras que 
numerosos datos empiricos apoyan la idea de que tamahos corporales grandes y
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determinadas partes del cuerpo que los machos utilizan como armas durante sus 
combates han sido seleccionados por competencia intrasexual, parece que otros 
caractères, tales como colores llamativos, algunas plumas omamentales, u otras senales 
visuales han debido evolucionar unas veces por un mecanismo de selecciôn de pareja, 
otras por competencia intrasexual, y otras por combinaciôn de ambos procesos (Butcher 
y Rohwer, 1989).
Las especies que se reproducen mediante sistemas de apareamiento poliginicos 
tipo lek han sido objeto favorito de estudio en numerosas investigaciones sobre 
selecciôn sexual, aportando ideas y resultados sumamente interesantes para el desarrollo 
de dicha teoria (Bradbury y Gibson, 1983; Balmford, 1991; Wiley, 1991; Johnsgard, 
1994) Sin embargo, no se han llegado aùn a comprender todos los detalles de los 
mecanismos y las consecuencias del proceso de selecciôn sexual, as! como acerca de la 
utilidad o significado de muchos de los adomos o elementos morfolôgicos de carâcter 
sexual de muchas especies. Con nuestro estudio sobre la Avutarda hemos pretendido 
contribuir a incrementar dicho conocimiento. Esta especie es, como hemos visto, y 
segun la bibliografla disponible actualmente, la que présenta un mayor grado de 
dimorfismo sexual de la Clase Aves (Payne, 1984) (ver capltulo 1). Ademas, los 
machos de Avutarda désarroi Ian en primavera algunos caractères morfolôgicos que 
utilizan durante sus exhibiciones sexuales. Dos de dichas estructuras son caracterlsticas 
de esta especie, las barbas y el llamativo diseno del cuello o gola, que sôlo se 
désarroi Ian durante la estaciôn reproductiva, siendo exhibidas durante la fase de 
establecimiento de jeraïqulas en el grupo de machos ai final del inviemo, as: como 
durante el cortejo de las hembras previo a la côpula. En Alonso et al. (2006) ya se han 
descrito los detalles sobre el desarrollo de los mismos con la edad, asf como a lo largo 
de la primavera.
Estos dos rasgos morfolôgicos son caractères sexuales secundarios de los 
machos adultos de la especie, no existiendo en las hembras, y diversos autores han 
senalado que van adquiriendo un desarrollo progresivamente mas marcado con la edad 
(Gewalt, 1959; Glutz et al., 1973; Cramp y Simmons, 1980). Segùn estos autores, las 
barbas crecen cada ano en longitud y en numéro, y el cuello présenta disenos mas 
llamativos a medida que el macho envejece. Sin embargo, en un estudio con machos 
cautivos no se encontrô correlaciôn entre la edad y el numéro de barbas o desarrollo de 
la gola, aunque si entre edad y longitud de las barbas (Hidalgo y Carranza 1990; 
Carranza y Hidalgo, 1993). Numéro de barbas y desarrollo de gola si estuvieron 
correlacionados con el peso, por lo que estos autores concluyeron que los dos caractères 
eran probablemente indicadores del estado de salud de cada macho en una primavera 
concreta. Las barbas y la gola, como caractères epigâmicos désarroilados seguramente 
mediante un proceso de selecciôn sexual, podrian en efecto, ser indicadores de la 
condiciôn fisica del individuo (Andersson, 1982; Hamilton y Zuk, 1982). No obstante, 
la validez de las conclusiones del mencionado estudio queda limitada por el hecho de 
tratarse de machos cautivos, en los que el desarrollo de los caractères sexuales pudo 
estar influido por deficiencias en la alimentaciôn, alteraciones en la actividad hormonal, 
o anomalias en el desgaste del plumaje, motivadas por la cautividad. Por ultimo, en un 
reciente estudio con una pequena muestra de individuos en libertad si se encontrô 
correlaciôn entre el desarrollo del diseno del cuello y la edad (Morales et al., 2003), 
contradiciendo en parte los resultados obtenidos en el estudio en cautividad anterior, 
aunque no se pudo establecer relaciôn entre edad, condiciôn fisica y grado de desarrollo
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de los mencionados caractères sexuales secundarios, debido al pequeno tamaho de 
muestra utilizado.
Existe, por tanto, controversia sobre el grado de correlaciôn de dichos caractères 
epigâmicos con la edad y/o con la condiciôn fîsica, y no hay estudios que analicen con 
un tamaho de muestra suficiente las relaciones entre edad, tamaho y desarrollo de 
dichos caractères en libertad, por lo que sus funciones no estân aùn del todo claras. En 
el présente estudio hemos medido distintas variables biométricas, asi como la longitud y 
el numéro de barbas, y categorizado el desarrollo del cuello en una muestra de machos 
marcados a diferentes edades y seguidos a lo largo de varios ahos en libertad, lo que nos 
ha permitido contribuir al esclarecimiento de las relaciones entre edad, peso, tamaho 
corporal y desarrollo de caractères sexuales en los machos de esta especie. Hemos 
relacionado el peso, el tamaho corporal y la edad de los machos con el desarrollo de las 
barbas alcanzado, tanto durante la fase de apareamiento, como durante la fase previa de 
establecimiento de jerarquias, en un intento de aclarar si dicho carâcter sexual résulta 
favorecido por competencia intrasexual o por elecciôn de pareja. También hemos 
estudiado estas relaciones con el desarrollo del diseho del cuello o gola, esta vez sôlo 
durante la fase de apareamiento, momento en el que dicho carâcter adquiere su mâximo 
grado de expresiôn. Por ultimo, para confirmar si los caractères sexuales estudiados 
pueden servir de indicadores de la condiciôn fisica del macho, hemos determinado si 
existe relaciôn entre grado de expresiôn de dichos caractères y éxito reproductivo, 
analizando las variaciones interanuales en el desarrollo de los dos caractères sexuales 
estudiados y relacionândolas con las variaciones en dos parâmetros de esfuerzo 
reproductivo (tasa de exhibiciôn sexual y duraciôn del periodo de exhibiciôn en 
solitario), y con dos indicadores de éxito reproductivo (n° de hembras atraidas y éxito de 
côpula).
Métodos
Captura, marcaje y biometria
En este estudio utilizamos una muestra de 86 machos adultos, es decir, > 4 ahos, de 
acuerdo a los criterios definidos en Alonso et al. (2006). Dicha muestra se compléta con 
datos de dos individuos capturados de polios, recogidos durante su edad adulta. Todos 
los adultos (63 en Madrid, 1996-2001, el resto en diversas provincias de Espaha, 1994- 
2001) fueron capturados con red y marcados con plaças alares en enero-febrero, periodo 
que représenta la fase de establecimiento de jerarquias en el grupo de machos. De éstos, 
42 fueron marcados, ademâs, con emisores de radio en la provincia de Madrid en 1996- 
2001, y observados a lo largo de 1-6 ahos siguientes a su captura, para determinar el 
grado de expresiôn de sus caractères sexuales secundarios. Por ultimo, para estudiar la 
relaciôn entre grado de expresiôn de caractères sexuales y esfuerzo y éxito 
reproductivos se utilizô una muestra de 14 machos de Madrid, de los que se disponia de 
datos tanto de valoraciôn de caractères sexuales como de comportamiento reproductivo 
de dos o mâs ahos consecutivos.
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Las variables biométricas estudiadas se detallan en el capltulo 1. Ademas de las 
variables biométricas convencionales descritas en dicho capltulo, se midio en cada 
macho la longitud y cantidad de barbas:
longitud de las barbas: distancia entre el extremo del pico y el extremo de la barba mas 
larga; aunque otros autores miden estas plumas desde su nacimiento, nosotros 
preferimos medirlas desde el extremo del pico para facilitar el apoyo de la régla y evitar 
tener que buscar el origen de las barbas, reduciendo asi considerablemente el tiempo de 
manejo de los individuos tras su captura;
numéro de barbas: cantidad de barbas sôlo en uno de los lados; sôlo se contaron las 
verdaderas barbas, plumas largas con raquis fi no, distinguibles del resto de plumas mâs 
cortas de esa zona por su caracterlstica morfologla.
Estas medidas de desarrollo de barbas fueron relacionadas con la biometria dumate la 
fase de establecimiento de jerarquias, que tuvo lugar poco después de la captura. Sin 
embargo, el carâcter diseno del cuello o gola no fue medido durante dicha fase, por no 
haberse alcanzado aùn en la misma un desarrollo completo de dicho carâcter.
La muestra inicial se fue reduciendo cada ano, debido, por una parte, a la muette 
o desapariciôn de individuos; por otra, a que no todos los individuos fueron estudiados 
el mismo nùmero de ahos, al haber sido marcados en temporadas distintas (1995-2002).
Categorizaciôn fenotipica y estudio del comportamiento reproductivo de los 
machos durante la fase de apareamiento
Para categorizar el grado mâximo de expresiôn de los caractères sexuales estudiados, 
longitud y  numéro de barbas y diseno del cuello, durante la fase de apareamiento, y 
relacionarlo con el comportamiento reproductivo, se realizaron cada aho varios periodos 
de observaciôn, de entre 60 y 2250 minutos, de cada uno de los machos a lo largo del 
mes de abril, durante el periodo principal de exhibiciôn de la mahana, utilizando 
telescopios Nikon 15-45x, Optolyth 20-60x y Questar 60-90x, desde puntos estratégicos 
que permitian la observaciôn continuada del individuo, y la toma de notas y esquemas 
detallados de sus barbas y cuello. Para cada macho se obtuvieron as! cada primavera, 
repartidos en dias diferentes, entre 2 y 6 valores de categoria de barbas y categoria de 
cuello (ver siguiente pârrafo), a partir de los cuales se calculô un valor medio 
representativo para cada aho. Sôlo se incluyeron aquellos individuos que pudieron ser 
observados detalladamente en condiciones ôptimas durante varias semanas a lo largo de 
cada primavera.
Las categon'as de barbas y cuello utilizadas fueron las defmidas en Alonso et al. 
(2006) barbas 0: sin barbas; barbas 1: aquellas que presentaban un desarrollo 
incipiente, sobrepasando en pocos cm la comisura del pico; barbas 2: aquellas que, 
visto el macho de perfil, alcanzaban la linea posterior del cuello; barbas 3: aquellas que, 
visto el macho de perfil, sobresalfan claramente por la parte posterior del cuello; cuello 
0: delgado, de color gris plomo uniforme, con base entreverada de castaho, y en 
ocasiones una ligerisima banda muy estrecha de color castaho claro a modo de orla en la 
base del cuello, mâs marcada en su parte dorsal; cuello 1: algo mâs grueso, con la mitad 
inferior del cuello de color castaho no demasiado intenso y resto totalmente gris, algo 
mâs claro que en la categoria anterior, aunque sin nada de blanco; cuello 2: algo mâs 
grueso que el anterior, con ancha banda de color castaho intenso en la base, cuello 
medio de color ocre-amarillento, y cuello superior blanco-grisâceo claro tendiendo a
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mâs claro a medida que avanza la primavera, limitando por la parte superior con el gris 
de la mandibula inferior; las très ffanjas del cuello, inferior castana, media ocre- 
amarillenta y superior blancuzca, ocupan sectores aproximadamente équivalentes en 
altura; cuello 3: cuello muy grueso, con plumas de la gola muy largas y colgantes por la 
parte frontal, con banda en la base de color castaho muy intenso, prâcticamente caoba, 
no tan ancha como en cuello 2, y cuello medio y superior de color blanco marfil muy 
intenso o blanco casi puro, que llega hasta la mandibula inferior; en los tramos castaho 
y marfll se suele apreciar una franja residual de color amarillento, recuerdo del tramo 
medio de dicho color en la categoria anterior; por ultimo, en esta categoria 3 suele ser 
visible, aùn en reposo, la zona de piel desnuda que parte de la mandibula inferior hacia 
el cuello medio. Las situaciones intermedias fueron calificadas como 0.5, 1.5 y 2.5, de 
forma que para cada uno de los dos caractères estudiados se dispuso de 7 categorias.
Los parâmetros de comportamiento y éxito reproductivo con los que se relacionô 
el desarrollo de los caractères sexuales secundarios fueron los siguientes: (a) tasa de 
exhibiciôn sexual: porcentaje de tiempo que cada macho empleô en exhibirse sobre el 
tiempo total de observaciôn (sôlo se considerô la postura de exhibiciôn plena, o ‘rueda 
3% ademâs de los intervalos que empleô en ‘rueda 0’ entre dos periodos de ‘rueda 3’ -  
ver detalles de las distintas fases de la rueda en el capitulo 5; (b) duraciôn del periodo 
de exhibiciôn en solitario: nùmero de dias a lo largo de la primavera desde la primera 
vez en la que un macho fue visto exhibiéndose en solitario hasta que se reintegrô de 
nuevo al bando de machos; (c) nümero medio de hembras atraidas a menos de 100 
metros de distancia del macho (un dato por hora a lo largo del periodo de observaciôn), 
y (d) éxito de côpula: nùmero de côpulas mâs intentos de côpula, considerando como 
éstos ùltimos aquellas ocasiones en las que el macho fue visitado por una o mâs 
hembras, que no llegaron a copular con él, pero que se acercaron a muy corta distancia 
del macho, incluso llegando a rodearle y/o picarle las plumas del abdomen (ver detalles 
de esta defmiciôn de intento de côpula, asi como de una côpula tipica, en el capitulo 5). 
Estos parâmetros se midieron para cada individuo durante los periodos matinales de 
observaciôn de entre 60 y 2250 minutos a lo largo del mes de abril mencionados antes.
Estimaciôn de la edad de los machos capturados de adultos
Antes de asignar edades a los machos capturados de adultos, exploramos en ellos las 
correlaciones entre biometria y desarrollo de las barbas (longitud y nùmero). En los 42 
machos de esta muestra que fueron observados detal ladamente a lo largo de varios ahos 
consecutivos estudiamos la variaciôn de los caractères sexuales con la edad, 
denominando edad “ad” a la del aho de captura, “ad+1” la del aho siguiente, y asi 
sucesivamente, hasta un mâximo de 6 ahos. Posteriormente, dado que nuestro principal 
objetivo era poder analizar conjuntamente la influencia de biometria y edad en el 
desarrollo de los caractères sexuales, asignamos a cada macho una edad estimada, 
siguiendo los criterios detallados en Alonso et al. (2006).
Anàlisis estadisticos
Se realizô un anàlisis de correlaciôn de Pearson entre variables de biometria, longitud y 
nùmero de barbas, una vez realizadas las transformaciones necesarias para normalizar 
sus distribuciones. En el caso de las relaciones entre variables biométricas y categorias
97
de cuello y  barbas asignadas a cada macho mediante observaciôn en el campo, o entre 
variables biométricas y edades asignadas en funciôn de los valores de dichas categorias, 
se empleô la correlaciôn no paramétrica de Spearman, excepto cuando fue necesario 
incluirlas en un anàlisis de correlaciôn multiple parcial. Éste se empleô para estudiar los 
efectos conjuntos de peso, biometria y edad sobre el desarrollo de los caractères 
sexuales. Para estudiar la correspondencia entre las variaciones interanuales en el grado 
de expresiôn de los caractères sexuales secundarios y las de las tasas de comportamiento 
reproductivo se utilizô el test de la probabilidad exacta de Fisher. Los tests fueron en 
todos los casos de dos colas. Otros detalles de anàlisis estadisticos se especifican en las 
secciones correspondientes de Resultados.
Resultados
Variaciôn interindividual
Considerando sôlo los machos capturados en febrero, para excluir la variaciôn 
estacional ya descrita en el capltulo 1, se apreciô una considerable variabilidad en très 
de los caractères biométricos medidos: peso, y longitud y nùmero de barbas. Teniendo 
en cuenta que todos eran adultos (> 4 anos de edad), llama la atenciôn el gran intervalo 
de variaciôn entre mfnimos y mâximos en el peso, y en la longitud y cantidad de barbas, 
con valores mlnimos que representaron tan solo el 58%, 56% y 23% de los mâximos 
respectivos, y coeficientes de variaciôn que oscilaron entre el 10.7 y el 33.3% (ver 
Tablas 1.1.a y 1.2 en capltulo 1). El resto de variables no mostrô tan alto grado de 
variabilidad interindividual.
Relaciôn entre tamano y caractères sexuales secundarios
Longitud y cantidad de barbas estuvieron muy significativamente correlacionadas entre 
si, as! como con peso y distintas medidas lineales (Tabla 3.1, Figs. 3.1 y 3.2). Estas 
relaciones fueron estudiadas mediante anàlisis de correlaciôn parcial durante las dos 
fases principales de la exhibiciôn sexual de los machos: establecimiento de jerarquias en 
febrero (competencia intrasexual) y apareamiento en abril (elecciôn de pareja por las 
hembras) (Tabla 3.2).
En febrero, controlando el efecto del peso, la longitud de las barbas sôlo mostrô 
correlaciôn significativa con longitud de cabeza y longitud de pico-narina, y el nùmero 
de barbas, con la longitud de cola. Cuando contrôlâmes el efecto de cada una de las 
variables de biometria, tanto longitud, como nùmero de barbas mostraron correlaciôn 
significativa o marginalmente significativa con el peso. Estos resultados sugieren que el 
desarrollo de las barbas en febrero puede ser un buen indicador del peso del macho y, en 
menor medida, quizâ también del tamaho de sus cabezas y picos, pero no del tamaho 
corporal.
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Tabla 3.1. Relaciôn entre desarrollo de las barbas y variables biométricas de machos adultos 
medidas durante el marcaje en los anos 1997-2004. Se présenta la muestra de adultos 
capturados sôlo en invierno (a), asi como la de dichos Individuos, sumados a los capturados en 
primavera (b). En negrita se sehalan las correlaciones significatives (valores de p < 0.05). P= 
peso, LB= longitud de las barbas, NB= nùmero de barbas, l_AA= longitud del ala (arco), LAC= 
longitud del ala (cuerda), LC= longitud de la cola, LT= longitud del tarso, LDM=longitud del 
dedo medio, LCA= longitud de la cabeza, ACA= anchura de la cabeza, LPC= longitud del pico 
(hasta la comisura), LPN= longitud del pico (hasta la narina)
(a) muestra de adultos capturados en Invierno (16 enero-2 marzo)
NB P LAA LAC LC LT LDM LCA ACA LPC LPN
LB r 0.62 0.56 0.43 0.41 0.18 0.27 0.04 0.56 0.09 0.22 0.44
n 69 86 76 37 35 44 36 41 34 34 35
P 0.000 0.000 0.000 0.012 0.302 0.074 0.837 0.000 0.627 0.218 0.008
NB r 0.39 0.32 0.16 0.52 0.26 0.08 0.29 0.17 0.33 -0.01
n 69 59 20 18 27 19 24 18 17 18
P 0.001 0.013 0.504 0.026 0.186 0.757 0.173 0.492 0.196 0.968
(b) muestra de adultos capturados en invierno y primavera (16 enero-15 abril)
NB P LAA LAC LC LT LDM LCA ACA LPC LPN
LB r 0,61 0,56 0,42 0,43 0.19 0,34 0,16 0,51 -0,01 0,29 0,33
n 73 97 87 46 43 55 45 51 43 42 44
P 0,000 0,000 0,000 0,003 0,233 0,011 0,286 0,000 0,955 0.067 0.030
NB r 0,43 0,28 0,09 0,27 0.21 0,04 0.26 -0,06 0,23 -0,10
n 74 64 23 20 32 22 28 21 20 21
P 0,000 0,026 0,672 0,245 0,255 0,843 0,190 0,799 0,322 0,673
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Figuras 3.1. y 3.2. Relaciôn de peso -como variable mâs asociada a la condiciôn corporal- y 
longitud del ala -como mejor indicador de tamano corporal- con longitud de barbas. La muestra 
utilizada en estas gràficas corresponde a la de la Tabla 3.1.a. Valores de correlaciôn en dicha 
Tabla
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En abril, la categoria de barbas se correlacionô significativamente, tanto con 
longitud, como con cantidad de barbas medida en febrero (respectivamente, rs=0.48, p= 
0.009, y rs=0.41, p= 0.029, n=29^). El anàlisis de regresiôn simple mostrô que categoria 
de cuello y categoria de barbas estuvieron muy correlacionados entre si (rs=0.440, p= 
0.017, n=29), asi como con el peso (respectivamente, rs=0.49, p= 0.006, y rs=0.59, p= 
0.001, n=30), pero no con las principales medidas lineales del individuo (ala-barbas: 
rs=0.28, p= 0.150, n=28, ala-cuello: rs=0.29, p= 0.128, n=28, tarso-barbas: rs=-0.25, p= 
0.382, n=14, tarso-cuello: rs=-0.41, p= 0.147. n=14). Al hacer correlaciôn parcial, se 
mantuvieron sôlo las relaciones positivas de categoria de barbas y categoria de cuello 
con peso, desapareciendo las relaciones de dichas categorias con las medidas lineales 
(Tabla 3.2). Ello sugiere que durante la fase de apareamientos el desarrollo de las barbas 
y del patrôn del cuello son indicadores del peso, pero no del tamano corporal del macho.
Tabla 3.2. Correlaciones parciales de peso, biometria y edad con desarrollo de caractères 
sexuales secundarios en machos adultos, medido en febrero (durante la captura) y estimado en 
abril (por observaciôn y asignaciôn de categorias). En negrita se senalan las correlaciones 
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longitud de 
barbas




r P n r P n r P n r p n
LAA 0.48 0.000 76 0.25 0.057 59 0.57 0.002 30 0.46 0.015 30
LAC 0.63 0.000 37 0.55 0.015 20 (1)
LC 0.67 0.000 35 0 54 0.026 18
LT 0.62 0.000 44 0.40 0.043 27 0.62 0.025 30 0.56 0.049 30
LDM 0.71 0.000 36 0.58 0.011 19
PESO LCA 0.48 0.002 41 0.30 0.157 24
ACA 0.63 0.000 34 0.68 0.003 18
LPC 0.69 0.000 34 0.66 0.006 17
LPN 0.66 0.000 35 0.70 0.002 18
LAA 0.16 0.356 76 0.13 0.625 59 0.02 0.925 28 0.18 0.371 28
LAC 0.20 0.267 37 -0.03 0.895 20 (1)
LC 0.07 0.713 35 0.48 0.049 18
LT 0.18 0.321 44 0.19 0.461 27 0.26 0.388 14 -0.38 0.193 14
LDM -0.17 0.325 36 -0.05 0.844 19
LCA 0.33 0.038 41 0.11 0.680 24
ACA PESO 0.04 0.844 34 0.15 0.577 18
LPC 0.20 0.272 34 0.32 0.229 17
LPN 0.36 0.034 35 -0.13 0.609 18
PESO EDAD 0.31 0.055 44 0.34 0.035 40 0.52 0.004 30 0.42 0.022 30
EDAD PESO 0.19 0.249 40 -0.03 0.841 40 0.44 0.020 29 0.81 0.000 29
 ^ El resto de correlaciones con variables biométricas en abril no se muestran, por ser los 
tamanos de muestra mucho menores
 ^ En estas correlaciones se consideraron, obviamente, los valores de categoria de cuello y 
barbas estimados en el aho de captura, no en ahos siguientes
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Relaciôn entre edad y caractères sexuales secundarios
En la exploraciôn previa a la asignaciôn de edades a los machos los valores medios de 
categoria de barbas y de cuello aumentaron suavemente con la edad a lo largo de los 4- 
5 anos sucesivos siguientes al marcaje, alcanzando valores mâximos antes para barbas 
que para cuello, (Fig 3.3). Comparando estos valores con los de la Fig. 3.4 se observa 
que los valores medios de barbas y cuello a la edad de captura (‘ad’, primera en la Fig. 
3.3.) fueron similares a los valores medios observados para edades de unos 6-7 anos en 
la Fig. 3.4, tanto para barbas, como para cuello, lo que sugiere que esta ultima edad (6-7 
ahos) podria ser la media de la edad de los machos capturados de adultos.
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Figura 3.3. Variaciôn de las categorias de barbas y cuello con la edad para machos 
capturados de adultos (edad ad’ = > 4 ahos), antes de asignarles una edad de acuerdo a los 
criterios detallados en (Alonso et al., 2006). Se indican los valores medios (•), mâximos (A) y 
minimos ( J), asi como, junto a cada valor medio, el tamaho de la muestra de individuos para 
cada edad.
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Una vez asignadas edades a los machos, las categorias de barbas y cuello 
aumentaron con la edad de manera asintôtica, alcanzando valores mâximos antes para 
barbas (a los 8-9 anos) que para cuello (en tomo a los 10 anos) (Fig 3.4). Entre el inicio 
de la etapa adulta, a los 4 anos, y dichas edades mâximas se observé una notable 
variabilidad interindividual en el grado de expresiôn de ambos caractères, que 
exploramos mediante correlaciôn parcial, incluyendo edad y peso como variables 
independientes (ver mâs abajo, en Influencia conjunta de condiciôn corporal y  edad 























Figura 3.4. Variaciôn de las categorias de barbas y cuello con la edad en machos adultos (la 
edad fue estimada en funciôn de los criterios detallados en el capitulo 5 (ver también Alonso 
et al., 2006).
Crecimiento biométrico con la edad en adultos
La longitud alar fue la variable biométrica que mejor correlaciôn mostrô con la edad 
(Fig. 3.5). Aunque ninguna otra medida corporal lineal mostrô correlaciôn significativa, 
parece que longitud y anchura de cabeza si revelaron un patrôn de crecimiento con la 
edad, si bien los tamafios de muestra fueron probablemente escasos para alcanzar la 
significaciôn. En cuanto al peso, también mostrô una correlaciôn positiva con la edad 
(rs=0.396, p= 0.010, n=41), aunque dicha correlaciôn desapareciô al excluir los machos 
de 4 anos (rs=0.071, p= 0.683, n=35), lo que sugiere que el peso de los machos > 5 ahos 



















































Fig. 3.5 Relaciôn entre edad estimada y distintas medidas corporales lineales en machos 
adultos. El crecimiento sôlo fue significativo en el caso de la longitud alar (rg=0.501, p= 0.001, 
n=39), aunque la correlaciones fueron positivas también en longitud cabeza-edad: rs=0.39, p= 
0.194, n=13, y anchura cabeza-edad: rs=0.48, p= 0.156, n=10; no pareciô existir correlaciôn 
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Fig. 3.6. Variaciôn del peso con la edad en machos adultos. La correlaciôn, significativa 
(rs=0.396, p= 0.010, n=41), desapareciô al excluir los machos de 4 anos (rs=0.071, p= 0.683, 
n=35).
Controlando mediante correlaciôn parcial la variaciôn de la longitud alar 
(variable indicadora del tamano para la que disponemos de mayor muestra), el peso de 
los machos aumentô también entre las edades de 4 y 5 ahos (r=0.49, p=0.032, n=21), 
pero no a edades superiores r=0.04, p=0.841, n=35). Controlando la edad, el peso no 
aumentô con el tamaho del ala ni del tarso (respectivamente, r=0.27, p=0.105, n=43, y 
r=-0.02, p=0.949, n=20) pero si con la longitud de la cabeza (r=0.58, p=0.029, n=15), 
aunque esta ultima relaciôn no fue significativa en adultos de > 5 ahos, lo que sugiere 
que el tamaho esquelético del macho influyô poco en el peso de los adultos, y sôlo hasta 
la edad de 5 ahos, siendo luego su efecto no significativo
Influencia conjunta de peso y  edad sobre los caractères sexuales secundarios en 
adultos
Manteniendo constante el efecto de la edad mediante correlaciôn parcial, se observô que 
los machos mas pesados mostraron barbas mâs largas y numerosas ya en febrero, asi 
como may ores valores de categoria de barbas y de cuello en abril (Tabla 3.2). 
Manteniendo constante el efecto del peso, la edad sôlo mostrô correlaciôn positiva con 
categorias de barbas y cuello en abril, pero no con longitud ni cantidad de barbas en 
febrero. Es posible que la ausencia de correlaciôn de edad con longitud y cantidad de 
barbas en febrero se deba a que en dicho mes las barbas aùn no han alcanzado su 
mâximo desarrollo (ver Gewalt, 1959), y que el crecimiento residual que se produce 
entre febrero y abril sea di fer ente entre unos y otros machos, segùn su peso y/o edad. 
Para explorar esta posibilidad se extrajeron los residues de la regresiôn de longitud de 
barbas en febrero con categoria de barbas en abril. Dichos residues se correlacionaron 
muy significativamente, tanto con el peso, como con la edad de los machos (Tabla 3.3). 
Es decir, cuanto mayor fue el peso de un macho en febrero, o mayor su edad, mayor 
crecimiento adicional experimentaron sus barbas entre febrero y abril. Sin embargo, el 
efecto de ambas variables fue distinto segùn la edad de los machos. En la submuestra de
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machos de < 6 anos fue el peso la variable mâs importante, mientras que en los de > 6 
afios lo fue la edad (Tabla 3.3). Es decir, entre los machos de menor edad las barbas 
continuaron creciendo entre febrero y abril en mayor medida en los mâs pesados, 
mientras que en los de edad mâs avanzada las barbas siguieron creciendo ente dichos 
meses en mayor medida en los mâs viejos. Ello explicarfa que el desarrollo de las barbas 
se correlacione con la edad en abril, cuando aquellas ya han adquirido su longitud 
mâxima, y no en febrero (ver Tabla 3.2). Se confirma, pues, que durante la fase de 
establecimiento de jerarquias en febrero el desarrollo de las barbas es un buen indicador 
del peso en todos los machos, mientras que durante la fase de copulas también es 
indicador de la edad.
Tabla 3.3. Correlaciones de peso y edad con el grado de crecimiento de las barbas entre 
febrero y abril. Este grado de crecimiento se ha estimado mediante los residuos de la regresiôn 




residuos vs peso 0.58 0.001 28
residuos vs edad 0.55 0.003 28
Machos < 6 anos:
residuos vs peso 0.57 0.035 14
residuos vs edad 0.40 0.153 14
Machos > 6 anos:
residuos vs peso 0.38 0.179 14
residuos vs edad 0.56 0.039 14
Variaciones interanuales en los caractères sexuales secundarios en un mismo 
individuo, y su relaciôn con el comportamiento reproductivo
Los valores de categoria de barbas y de cuello de un macho adulto normalmente 
aumentaron entre afios consecutivos, hasta alcanzar los valores mâximos. Sin embargo, 
en algunos individuos dichos valores descendieron, o bien no aumentaron, entre algunos 
pares de afios consecutivos. Se observô disminuciôn entre afios consecutivos en un 7.8 
% de los casos para barbas y 19.6 % para cuello, sobre un total de 51 comparaciones 
entre pares de afios consecutivos en la muestra de machos marcados. El valor 
permaneciô sin cambios en otro 9.8 % de casos para barbas y 15.7 % para cuello (Tabla 
3.4). En todos los casos de disminuciôn de barbas (4 casos), ésta fue asociada también 
una disminuciôn (1 caso) o ausencia de aumento (3 casos) del valor de cuello. En 2 
casos en los que el valor de barbas permaneciô invariable entre anos, el valor del cuello 
creciô. En cuanto a los aumentos en el valor de barbas, en la mayor parte de ellos (14 
casos) también aumentô el valor de cuello, mientras que sôlo en 6 disminuyô o 
permaneciô invariable. En resumen, cuando el valor de cuello aumentô, también tendiô 
a aumentar el de barbas, y cuando el de cuello no variô o disminuyô, se observô esta
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misma tendencia en el de barbas. Es decir, existiô una correspondencia significativa 
entre el cambio de valor de las barbas y el del cuello (p = 0.04, test de la probabilidad 
exacta de Fisher).
Estos cambios entre anos en el grado de expresiôn de los caractères sexuales 
secundarios estuvieron asociados a dos de los cuatro parâmetros de comportamiento 
reproductivo estudiados, la tasa de exhibiciôn sexual, y el éxito de côpula (ver Tablas 
3.4 y 3.5). No se observaron relaciones significativas con los otros dos parâmetros, la 
duraciôn en dias del periodo de exhibiciôn en solitario, y la cantidad de hembras 
atraidas. Los resultados mostraron que cuando aumentô de un ano a otro el grado de 
expresiôn de uno o ambos caractères sexuales, el macho tendiô a incrementar su tasa de 
exhibiciôn sexual, y a obtener un mayor éxito de côpula. Cuando no se produjo aumento 
en el grado de expresiôn de uno o ambos caractères, tampoco se observô en general 
incremento en las tasas de exhibiciôn ni de côpula. Estudiando cada uno de los 
caractères por separado, también se observaron asociaciones significativas en el caso del 
cuello, y marginalmente significativas o no significativas en el caso de las barbas.
Tabla 3.4. Correspondencia de variaciones entre pares de anos consecutivos en cuatro tasas 
de comportamiento reproductivo con variaciones en categoria de barbas y de cuello. 


















AbVti99 1-2 +0.17 -0.25 +8.0 +0.3 -0.5 0.0
CmznAti99 2-3 vm +0.40 -2.5 -0.8 +1.8 -1.5
CvB98 1-2 +1.0 +0.75 -7.5 -0.6 +0.5 +0.4
2-3 0.0 +0.13 +26 +0.1 +12.4 +0.7
DbV95 1-2 +0.13 +0.62 +1 +3.7 +0.9
2-3 +0.37 +0.20 +0.5 +11.8 -0.9
EaNti99 1-2 vm +0.33 -0.5 +1.6 +11.1 +0.6
HvBti99 1-2 +0.5 +0.25 -2 +3 +7.1 +0.3
2-3 vm vm +6 +1 -4.4 +8.0
JnAti99 1-2 -0.25 0.0 12.5 -2.2 +8.9 -0.7
KnA98 1-2 vm -0.05 -5.0 +0.6 +17.5 0.0
2-3 vm -0.20 +15.5 -0.5 -10.9 0.0
LvB97 1-2 -0.50 -0.75
2-3 +0.75 +0.50 -3.5 +24.1 +2.3
RosconA96 1-2 +0.25 0.0 -13 -1.7 -4.9 +0.2
RoscovBti98 1-2 vm +0.75 +10.0
TvB97 1-2 +0.50 +1.0 0.0 -3.5 +2.5 0.0
UaNti99 1-2 0.0 -0.25 -23.0 +2.4 -10.3 -0.9
2-3 +1 0.0 +4.7 -21.7 -1.6
ZbVti98 1-2 +1 -0.17 +12.0 +1.0 -0.4 0.0
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Tabla 3.5. Resultados del anàlisis de asociaciôn entre las variaciones interanuales en el grado 
de expresiôn de los caractères sexuales secundarios y tasas de comportamiento reproductivo 
en machos adultos. Los valores numéricos son las cantidades de casos, sobre el total de 51 
comparaciones entre pares de anos consecutivos.
Tasa de exhibiciôn vs uno 6 ambos 
caractères sexuales:
P





< valor barbas 
y/o cuello 7 2 0.008> valor barbas 












< valor cuello 6 2 0.015> valor cuello 1 8






< valor barbas 
y/o cuello 4 0
0 . 0 1 0> valor barbas 












< valor cuello 3 1 0.033> valor cuello 1 6
108
Discusiôn
Crecimiento en tamano y peso con la edad en machos adultos
Nuestros resultados de aumento de la longitud del ala, principal indicadora del tamano, 
y quizâ de longitud y anchura de cabeza, con la edad sugieren que los machos de 
Avutarda siguen creciendo en tamano una vez superada la edad de madurez 
reproductiva, a los 4 anos, hasta la edad de al menos, los 8-10 anos. Este patron 
diferencia a las Avutardas de la mayor parte de las aves, en las que tipicamente se 
alcanza el tamano corporal defmitivo antes de la edad de primera reproducciôn 
(Ricklefs, 1968; Gochfeld, 1987; Stamps, 1993), y hace a esta especie mâs parecida al 
modelo comùn en mamiferos, en los que frecuentemente existe un crecimiento 
asintôtico después de alcanzada la madurez reproductiva (los elefantes marinos maduran 
a un 30% de su peso final, los babuinos a un 55%, algunos roedores a un 13%, revisiôn 
en Stamps (1993).
El tarso fue la medida lineal que menor correlaciôn mostrô con la edad, y 
también la que menos se correlacionô con otras medidas lineales, debido a que alcanza 
longitudes defînitivas antes de llegar a la edad adulta, y de forma hasta cierto punto 
independiente del crecimiento biométrico general del individuo. Relaciones similares se 
observaron en las hembras (mâs detalles en el capitulo 1).
Aunque el tamano creciô hasta edades avanzadas, el peso sôlo aumentô 
claramente con la edad hasta los 5 anos. Hasta esa edad el peso se correlacionô 
positivamente con varios indicadores de tamano corporal, tales como longitud del ala, 
cabeza y dedo medio, pero a partir de dicha edad el peso oscilô en funciôn de otros 
factores distintos de la edad o el tamano corporal, y relacionados muy probablemente 
con la condiciôn fisica del individuo, que puede, lôgicamente, sufrir oscilaciones entre 
distintas temporadas reproductivas.
El tamano y, sobre todo, el peso, deben ser en la Avutarda de suma importancia 
como déterminantes del éxito reproductivo. Por una parte, como en muchas otras 
especies (ver revisiôn en Andersson, 1994), un macho que haya alcanzado un mayor 
peso en primavera dispondrâ de mayor cantidad de réservas, lo que le permitirâ dedicar 
menos tiempo a comer y mâs a exhibirse, aumentando las probabilidades de atraer a 
hembras, Por otra parte, los machos de mayor peso tienen mâs probabilidades de ser 
vencedores en combates durante la fase de competencia intrasexual previa a la de 
apareamiento, ya que el factor peso debe ser decisivo en los enfrentamientos entre 
machos rivales, que en esta especie consisten fündamentalmente en empujarse 
mutuamente mientras tratan de alcanzar la cara del contrario con sus picos, segùn se ha 
descrito en el capitulo 1 (obs. prop ias).
Las relaciones entre estas variables en Avutardas en libertad eran desconocidas, 
y tampoco existen registros continuados de las mismas en muestras significativas de 
individuos cautivos a lo largo de varios afios. En una muestra de ocho machos cautivos 
de 5-13 anos de edad controlados a lo largo de 18 meses tampoco se encontrô 
correlaciôn entre peso y edad (Carranza y Hidalgo, 1993), aunque estos autores no 
estudiaron la mencionada relaciôn a edades inferiores a los cinco anos, ni tampoco su 
variaciôn con el tamafto corporal.
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Los caractères sexuales secundarios como indicadores de capacidad competitiva y 
aptitud reproductiva
En los machos marcados desde la edad de polios y seguidos a lo largo de varios anos se 
observô un crecimiento casi continue de las barbas desde la primavera del tercer afio 
calendario, edad a la que aparecieron por primera vez, hasta aproximadamente los 7-8 
anos, edad a la que una mayorla de individuos alcanzaron ya un desarrollo mâximo de 
estas plumas (ver Alonso et al., 2006). Los datos presentados aqui de machos 
capturados de adultos, cuya edad pudo ser estimada utilizando los criterios de Alonso et 
al. (2006) , confirman que las barbas siguen aumentando con la edad, al menos en 
longitud, una vez superada la madurez sexual y hasta bien entrada la edad adulta. Esta 
afirmaciôn fue ya adelantada, aunque sin aportar datos numéricos de apoyo, por Gewalt 
(1959) y Glutz et al. (1973).
Nuestro estudio muestra que longitud y nùmero de barbas son principalmente 
indicadores del peso del macho adulto en la fase de mayor intensidad de competencia 
intrasexual al final del inviemo (febrero). En esa fase la edad aùn no mostrô efecto 
significativo sobre el desarrollo de las barbas, cuando se controlô el efecto del peso, 
aunque si influyô en dicho desarrollo ya en fase de côpulas, en abril, en los machos de 6 
ô mâs anos. La manifestaciôn de esta influencia de la edad en fase de côpulas se explica 
por el crecimiento que siguen experimentando las barbas en longitud y nùmero a lo 
largo del final del inviemo y primavera temprana, ya sugerido por las diferencias, casi 
significativas, en dichos parâmetros entre las muestras de machos capturados en febrero 
y los capturados en abril (t= 1.752, p=0.083, y t=1.763, p=0.082, respectivamente para 
longitud y nùmero, ver capitulo 1 -los valores anteriores si serian significativos para 
hipôtesis de una cola-). Nuestros resultados del présente capitulo sugieren que dicho 
crecimiento de las barbas entre la fase de establecimiento de jerarquia y la de côpulas se 
produce, por una parte, en los machos mâs pesados, es decir, los mejor preparados 
fisicamente ese ano concreto, de entre los sexualmente maduros pero de edad no muy 
avanzada (menores de 6 anos), y, por otra, en los mâs viejos, es decir, en aquellos con 
mâs experiencia (de 6 ô mâs anos), independientemente de su peso. Aunque Gewalt 
(1959) ya senalô que las barbas inician su crecimiento en diciembre y continùan 
creciendo hasta finales de marzo, las relaciones entre grado de desarrollo, peso y edad 
en machos en libertad eran desconocidas.
El hecho de que el desarrollo mâximo de las barbas se alcance en abril en los 
machos de edad mâs avanzada, mientras que ya en febrero se alcanza una correlaciôn 
significativa entre dicho desarrollo y el peso, sugiere una doble funciôn de este carâcter 
sexual. Por una parte, la relaciôn entre peso y barbas mâs largas y numerosas ya en 
febrero podria haber evolucionado como indicador del peso del macho para otros 
machos rivales en esta fase previa a las côpulas, en la que se desarrollan los combates y 
exhibiciones entre los machos del lek por consolidar un rango en la jerarquia del grupo. 
El carâcter barbas tendria asi un valor adaptativo como indicador fiable del peso y, por 
tanto, de la capacidad competitiva del individuo, evitando combates innecesarios y 
peligrosos. De hecho, en esa fase de establecimiento de jerarquias se producen menos 
interacciones agresivas entre machos con barbas mâs désarroiladas y otros machos del 
lek (ver capitulo 4). Probablemente los primeros muestren su mejor condiciôn corporal 
mediante el desarrollo de sus barbas, sin necesidad de combatir por el rango. En este 
sentido, controlando el efecto del peso, la longitud de las barbas sôlo se correlacionô, de 
entre todas las medidas lineales, con las longitudes de cabeza y pico, y la cantidad de
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barbas, con la longitud de la cola. Aunque los coeficientes de correlaciôn con estas 
variables biométricas fueron menores que con el peso, ello sugiere que el desarrollo de 
las barbas puede ser un indicador, no sôlo del peso, sino del tamano de algunas partes 
del cuerpo que podrian tener gran importancia en los combates entre machos, en 
particular la cabeza y el pico. Estas dos variables estân muy fiiertemente 
correlacionadas (r=0.68, n=47, p<0.0001, ver capitulo 1), y quizâ la correlaciôn entre 
longitud de cabeza y barbas venga impuesta por la existente entre longitud del pico y 
barbas, ya que nuestra medida de longitud de cabeza incluye al pico). En algunas 
especies de aves se ha sugerido que el pico, cuyo tamano sufre una variaciôn estacional 
que alcanza un mâximo en primavera, séria un carâcter sometido a selecciôn sexual 
(Selander y Johnston, 1967; Hamilton y Johnston, 1978). En la Avutarda, aunque no 
disponemos de datos sobre variaciôn estacional del pico, el hecho de que su desarrollo 
en los machos en febrero muestre correlaciôn positiva con el de las barbas sugiere que 
la longitud de éstas podria actuar como indicadora de la potencia del pico. De hecho, el 
pico podria considerarse en la Avutarda como un arma similar a las cuemas, dientes o 
colmillos de muchos mamiferos, espolones de alguna aves, y diversas estructuras de 
muchas otras especies (Andersson, 1994), ya que tiene en esta especie una importancia 
fundamental durante los combates entre machos rivales, durante los cuales ambos 
contendientes se enganchan mutuamente precisamente mediante sus picos, para evitar 
ser danados por el contrario, pudiendo permanecer asi hasta mâs de una hora en algunos 
casos (obs. pers.). Una relaciôn similar se ha encontrado entre anchura de pico y tamano 
del lôbulo submandibular utilizado por los machos de Biziura lobata durante su 
exhibiciôn (McCracken et al., 2000).
Durante la fase de côpulas, las barbas también servirian como indicador, para las 
hembras, del peso y, por tanto, del estado corporal del macho, y también de su edad, 
aunque sôlo entre los machos de edad mâs avanzada. Es decir, en esta fase de 
exhibiciôn trente a las hembras las barbas de los machos sexualmente maduros, pero de 
edades menos avanzadas, serian buenos indicadores fündamentalmente del peso, 
mientras que en el caso de machos de edades muy avanzadas, lo serian 
fündamentalmente de la edad. En definitiva, una edad avanzada puede ser también, para 
las hembras, un indicador de calidad, ya que révéla una experiencia y una capacidad de 
supervivencia tanto mayores cuanto mâs viejo sea el individuo.
La alta correlaciôn existente entre los dos parâmetros estimadores del 
crecimiento de las barbas, longitud y cantidad, sugiere que su desarrollo debe estar 
determinado por factores que afectan simultâneamente a ambas variables. Parece dificil 
que longitud y cantidad de barbas sean expresiôn de caracten'sticas diferentes, tal y 
como propusieron Carranza & Hidalgo (1993). Estos autores sugirieron que la cantidad 
de barbas podia representar un indice de la condiciôn corporal de los machos, mientras 
que la longitud lo séria de la edad, basândose en que encontraron correlaciôn positiva 
entre nùmero de barbas y peso, aunque no entre longitud de barbas y peso, y entre 
longitud de barbas y edad. Sin embargo, su muestra fue de sôlo 7-8 individuos cautivos, 
siendo probable que las correlaciones se viesen afectadas por el escaso tamano de 
muestra en dicho estudio.
En cuanto al diseno del cuello, el aumento en el grado de expresiôn de dicho 
carâcter sexual con la edad mostrô una tendencia casi lineal hasta la edad de unos 9-10 
anos. El valor de categoria de cuello mostrô una correlaciôn muy significativa con la 
edad cuando se controlô el efecto del peso, y, en menor medida, también con el peso.
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cuando se controlô el efecto de la edad. Ello sugiere que el diseno del cuello debe ser 
principalmente un indicador de la edad, aunque no podemos descartar que también lo 
sea del peso.
Gewalt (1959) describe detal ladamente pluma) es y coloraciones, realizando una 
minuciosa descripciôn de las diferentes tonal idades apreciables en las distintas clases de 
edad, y deteniendo su atenciôn en un matiz carmesi présente en plumas y partes de 
plumas y caracteristico de la familia, que tiene la partieularidad de degradarse hasta 
perderse si la parte tenida se expone a la luz. Es posible que esto tenga que ver con la 
transiciôn hasta blanco de la garganta y parte delantera del cuello superior a medida que 
avanza la primavera (marzo-mayo) en los machos de mâs edad y mejor preparados 
fisicamente. Precisamente serian los machos que emplean mâs tiempo en exhibirse los 
que mayor categoria de cuello alcanzan -color blanco mâs intenso en el cuello superior, 
y castano mâs intenso en el cuello inferior (ver Alonso et al., 2006)- durante la fase 
culminante de la reproducciôn, en abril, justo durante el periodo âlgido de 
apareamiento.
Es probable que el color blanco del cuello tenga que ver con mecanismos de 
selecciôn de pareja por parte de las hembras, ya que dicho color alcanza su mâxima 
intensidad durante la fase de apareamiento, estando apenas insinuado durante la fase de 
combates entre machos previa a ésta. Las barbas, al contrario, aunque siguen creciendo 
también hasta abril, alcanzan ya durante la fase de combates un desarrollo notable. El 
temprano desarrollo de estas plumas, varios meses antes de la fase de apareamiento, 
sugiere que la competencia intrasexual ha debido jugar un papel importante en su 
evoluciôn. Estas plumas, junto con las de la base del cuello, o gola, que también se 
desarrollan en la misma estaciôn, hasta alcanzar prâcticamente doble longitud que 
durante el resto del ano, representan un interesante ejemplo de convergencia evolutiva 
con las barbas y bigotes de diversas especies de Primates (Guthrie, 1970), que también 
son utilizados para agrandar el tamano aparente de la cara en exhibiciones y combates 
rituales entre machos. Es muy posible que las barbas de las Avutardas tengan una 
funciôn similar a estos bigotes y barbas de los Primates, indicando el tamano del pico y, 
por tanto, la potencia de agarre de su portador a machos rivales. Ademâs, las barbas 
podrian servir para otras funciones, en este caso relacionadas con mecanismos de 
selecciôn de pareja, como la posibilidad para las hembras de evaluar la simetria de los 
machos (ver por ej., Moller, 1990; ver por ej., Moller, 1992), o su grado de éxito en los 
combates con otros machos, que las hembras podrian estimar mediante inspecciôn de la 
integridad de las barbas, ya que éstas deben resultar bastante afectadas durante las 
peleas. Carranza & Hidalgo (1993) observaron en machos cautivos que los vencidos en 
combates perdian en ocasiones una cantidad significativa de barbas, arrancadas por los 
picotazos de machos rivales. Un proceso similar de inspecciôn de integridad del 
plumaje de los machos por parte de las hembras ha sido descrito en otras especies 
(Titman y Lowther, 1975; Alatalo et al., 1991).
Por ultimo, nuestros resultados mostraron una asociaciôn entre las variaciones 
interanuales en el grado de expresiôn de ambos caractères sexuales, barbas y cuello, y 
las variaciones interanuales en la intensidad de la exhibiciôn sexual y el éxito de côpula 
de los machos. Ello apoya el que ambos caractères sean indicadores fiables de la 
condiciôn corporal o fenotipica de un determinado macho en una primavera concreta, 
que determinarâ su capacidad para atraer a las hembras esa primavera, al igual que 
ocurre, p. ej., con las cuemas de ciervos, colmillos de elefantes o colas de muchas aves
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(rev. en Andersson, 1994). Barbas mâs desarrolladas y colores del cuello mâs marcados 
reflejarian un mejor estado nutricional, igual que en otras especies de aves (Ralph, 
1969; Andersson, 1994), sirviendo de indicadores para las hembras durante la selecciôn 
de pareja (Hill, 1990; Hill, 1993). Aunque parece que la asociaciôn fue mâs clara en el 
caso del cuello que en las barbas, los bajos tamanos de muestra no permiten establecer 
conclusiones defînitivas al respecto. Ademâs, las variaciones interanuales entre uno y 
otro carâcter sexual estuvieron asociadas, de manera que el grado de expresiôn de las 
dos tendiô a variar en el mismo sentido entre un ano y el siguiente.
En resumen, nuestros resultados sugieren que el desarrollo de las barbas es, por 
una parte, mejor indicador del peso y tamano del pico y, por tanto, de la capacidad 
competitiva del individuo en una temporada reproductiva concreta, que de su tamano 
corporal o edad, tanto para los machos rivales durante la fase de combates previa a la de 
apareamiento, como para las hembras durante esta ultima fase, y por otra, y sôlo en el 
caso de los machos mâs viejos y durante esta ultima fase del ciclo reproductivo, de su 
edad, es decir, de su capacidad de supervivencia o experiencia, para las hembras. Estas 
ultimas caracteristicas vendrian mejor indicadas por el desarrollo del plumaje del cuello 
o gola. El grado de expresiôn de ambos caractères sexuales estâ asociado a la tasa de 
exhibiciôn sexual y al éxito de apareamiento de los machos durante la fase de côpulas, 
corroborando su funciôn indicadora de calidad frente a las hembras. Por lo que respecta 
a la fase de combates anterior a la de apareamiento, la menor tasa de agresiones 
observada en los machos con mayor grado de expresiôn de ambos caractères sexuales, 
barbas y cuello, sugiere que dichos caractères también tienen una importante funciôn 
indicadora de capacidad competitiva frente a otros machos (ver capitulo 4). Las 
variaciones interanuales en el grado de desarrollo de estos caractères sexuales alcanzado 
ya durante dicha fase de combates entre machos, sin presencia aùn de hembras en sus 
lugares de exhibiciôn, pueden contribuir a determinar variaciones en la jerarquia del 
grupo de machos varios meses antes del apareamiento, mediante la simple exhibiciôn 
ritualizada de dichos caractères, y evitando los riesgos del combate cuerpo a cuerpo.
Variabilidad en el peso y en el grado de desarrollo de los caractères sexuales
En el capitulo 1 se ha mostrado que en la Avutarda la variabilidad fenotipica, expresada 
como coeficiente de variaciôn, es notablemente mayor en el peso (C.V.= 10.7) y en 
longitud y nùmero de barbas (respectivamente, 12.1 y 33.3) que en otras medidas 
corporales (en éstas, los C.V. oscilaron entre 2.7 y 5.6). En el présente capitulo hemos 
visto que el peso es, probablemente, la variable que mâs détermina el desarrollo de las 
barbas en primavera en los machos de Avutarda. Ello, unido al marcado dimorfismo 
sexual en peso en esta especie, el mâs extremo en Aves, sugiere que esta variable debe 
estar sometida a una fuerte selecciôn sexual en esta especie, y que las barbas deben ser 
buenos indicadores de la condiciôn fîsica y calidad del macho. También en otras 
especies se han descrito mayores coeficientes de variaciôn en rasgos seleccionados 
sexualmente que en los caractères no sexuales, sobre los cuales la selecciôn actùa como 
estabilizadora de los rasgos morfolôgicos ordinarios (Alatalo et al., 1988; Moller y 
Hoglund, 1991; Moller y Pomiankowski, 1993; Pomiankowski y Moller, 1995; Cuervo 
y Moller, 1999).
Por otra parte, el desarrollo de los caractères sexuales secundarios estâ 
relacionado con la condiciôn fîsica del individuo y, por lo tanto, sujeto a un mayor
113
grado de variabilidad genética (Price et al., 1993). Sôlo los individuos en excelente 
estado desarrollan al mâximo los caractères (Andersson, 1994), aumentando as! su 
variabilidad interindividual, lo cual explicarfa la variaciôn genética de la poblaciôn para 
dicho rasgo. Por lo tanto, si los rasgos sexuales son dependientes de la condiciôn fîsica 
y esto muestra una gran variaciôn genética, la alta variabilidad genética de estos rasgos 
podria ser explicada por una gran proporciôn de variaciôn genética en la condiciôn, 
siendo expresada por el rasgo (Kotiaho et al., 2001).
En relaciôn con el marcado dimorfismo sexual en la Avutarda, es llamativo el 
desarrollo pondéral tan râpido que se observa en los machos, tanto a lo largo de su etapa 
de crecimiento juvenil (Martin et al., 2000) como durante los meses previos a la fase de 
apareamiento. Nosotros hemos encontrado un 20% de incremento pondéral en machos 
entre febrero y abril (ver capitulo 1), y en cautividad se han descrito incrementos de 
hasta un 30-47% en los seis meses anteriores a la fase de apareamiento, tanto en esta, 
como en otras especies de avutardas (Fitzherbert, 1982; Carranza y Hidalgo, 1993; 
Jacquet. 1998), (T. Osbome, com. pers., S. Hallager, com. pers.,).
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4. Establecimiento de jerarquia entre los m achos del iek 
durante el période prerreproductlvo: influencia del rango sobre 
el éxito de copula
Introduccion
En numerosas especies animales se ha demostrado la existencia de jerarquias sociales 
lineales, mediante las cuales los componentes del grupo social regulan sus interacciones 
y el acceso a determinados recursos (Chase, 1974; Paz y Mino et al., 2004). El uso del 
término jerarquia de dominancia solamente es apropiado para describir las relaciones 
en grupos de individuos cautivos (gallinas, Collias et al., 1966) o en libertad, siempre 
que se trate de grupos estables y relativamente cohesionados, en los que cada individuo 
se encuentra con los mismos oponentes en repetidas ocasiones a lo largo de un periodo 
de tiempo suficientemente prolongado, taies como grupos de Primates (Sade, 1967), 
aves de la familia Pipridae (Foster, 1981 )o especies con cria cooperativa (Rabenold, 
1990 révision en Piper, 1997).
La estabilidad y cohesion del grupo son caracteristicas de muchas de las especies 
que se reproducen en leks, especialmente aquella que realizan exhibiciones sexuales en 
grupo, por lo que en dichas especies es frecuente el establecimiento de jerarquias, en 
muchas ocasiones previo a la época de copulas (Johnsgard, 1994 ; Hôglund y Alatalo, 
1995). Las interacciones de los machos en el lek durante este periodo desempenan un 
importante papel tanto en la estructura del lek como en la regulaciôn de su tamano 
(Westcott y Smith, 1997). Los individuos establecen su posiciôn dentro de la jerarquia a 
través de interacciones con otros individuos, por lo que, al aumentar el tamano del 
bando, el numéro de interacciones se incrementaria de forma casi continua, por lo que 
dada la posibilidad de riesgo de lesiones que ello implica, los miembros del grupo 
intentan minimizar este riesgo mediante la adquisiciôn de la mayor cantidad de 
infoimaciôn posible acerca de las habilidades competitivas de su oponente, basadas en 
evidencias indirectas que no impliquen contacto fïsico. La alta fidelidad interanual de 
los machos al lek, facilita la acumulaciôn de infoimaciôn social, ya que los machos 
interaccionan con los mismos individuos durante un periodo prolongado de tiempo y asi 
tienen la oportunidad de adquirir infoimaciôn acerca de las habilidades competitivas de 
los otros machos. De esta forma se establecen jerarquias de dominancia estables entre 
los machos del mismo grupo y sôlo los individuos inmaduros que se incorporan cada 
ano al lek tendrian que luchar por adquirir un estatus, el establecimiento de estas 
jerarquias de dominancia mantienen la estabilidad del grupo (Poster, 1981; Avery, 
1984; Beehler y Poster, 1988) y résulta beneficioso, tanto para los machos como para 
las hembras, ya que sino existiesen se incrementaria la frecuencia de agresiones con el 
grado de agrupamiento de los machos en el lek (Poster, 1983) pudiendo llegar a causar 
la desintegraciôn del lek (Trail, 1985).
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Las relaciones de dominancia han sido comunmente relacionadas en mamiferos 
con factores como el sexo (Hausfater, 1975), la edad (Goodall, 1986), el tamano del 
cuerpo (Bekoff y Byers, 1985; le Boeuf y Reiter, 1988) o el nivel de agresividad 
(Blanchard et al., 1988). Tanto en mamiferos como en aves, diversos estudios han 
encontrado correlaciôn positiva entre ciertos caractères de un macho y su estatus de 
dominancia. Por ejemplo, un mayor tamano corporal (Searcy, 1979; Clutton-Brock et 
al., 1982; Janson, 1985; Black y Owen, 1987; Hepp, 1989; Fincke, 1996; Hoysak y 
Ankney, 1996), que se ha interpretado como una ventaja que incrementa la capacidad 
para dominar, o bien como resultado de la dominancia, al tener los machos mas 
dominantes acceso a mas comida que los subordinados, alcanzando un mayor tamano. 
Otro factor que se ha correlacionado con la dominancia es la edad. La mayor 
experiencia de los individuos mas viejos podria determinar su mayor éxito en 
interacciones de dominancia (Sandell y Smith, 1991; Collis y Borgia, 1992).
Determinadas caracteristicas del plumaje pueden actuar como senales 
indicadoras del estatus o habilidad competitiva del individuo, ahorrando de esta forma 
los costes producidos pos interacciones violentas con otros miembros del grupo 
(Duckworth et al., 2004; revision en Hill y McGraw, 2006).0tros autores senalan que 
la relaciôn entre plumaje y dominancia es debida a la correlaciôn existente entre ambas 
variables con la edad (Whitfield, 1987)La influencia de los niveles en sangre de ciertas 
hormonas, principalmente la testosterona, ha sido estudiada por muchos autores. Estos 
niveles se incrementan durante el periodo precopulatorio, cuando se establecen las 
relaciones de dominancia (Hegner y Wingfield, 1987; Ramenovsky et al., 1988), para 
disminuir posteriormente en la fase de apareamientos (Archawaranon et al., 1991; 
Belthoff et al., 1994)
Estas relaciones de dominancia no han sido investigadas en la Avutarda en 
libertad, debido a la falta de individuos marcados. En esta especie es esperable que 
exista una jerarquia lineal, dada su longevidad y la estabilidad en la composiciôn del lek 
-mismos individuos a lo largo de muchos anos-. En general, los autores que han 
trabajado con la Avutarda han intuido de alguna forma que la exhibiciôn sexual y las 
interferencias agresivas podrian contribuir al mantenimiento de dicho orden jerârquico 
en el grupo de machos (Gewalt, 1959; Graczyk y Bereszynski, 1980; Sterbetz, 1981; 
Hellmich, 1991). Esta conclusiôn se basa en que, aunque la exhibiciôn sexual de los 
machos, conocida como rueda, se ha descrito como un cortejo dirigido a hembras, los 
machos realizan dicho comportamiento también en ausencia de hembras, cuando se 
encuentran agregados en el bando de machos durante la fase pre-reproductiva. La rueda 
tendria, por tanto, un doble significado: por una parte, de cortejo sexual, y, por otra, de 
manifestaciôn agresiva o de competencia por el rango en la jerarquia del grupo de 
machos. Mas recientemente. Hidalgo y Carranza (1990; 1991) defmieron el concepto de 
ruedas agresivas entre machos del grupo -ruedas generalmente incompletas (fases RI y 
R2, ver capitulo 5 {Éxito reproductive en los machos: influencia de edad, tamano y  
condiciôn jïsica, y  correlaciones con caractères sexuales secundarios), que realiza un 
macho hacia otro del grupo-, aunque debido a la falta de individuos marcados no 
pudieron comprobar la existencia de jerarquia en el lek.
Durante la exhibiciôn el macho de Avutarda aportaria informaciôn sobre sus 
cualidades anatômicas (la contorsiôn informaria de un individuo sin taras ni 
deformaciones); flsicas (la realizaciôn del display comporta un gran desgaste 
energético); y de salud (muestra la parte de las alas que generalmente queda oculta lo
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que supone un indicative fiable del estado fïsico, carga de parasites, etc.); el tamano de 
la cabeza y del pico son también muestras de la capacidad competitiva del macho 
(capitulo 1). Esta informaciôn permitiria a los machos la posibilidad de resolver un 
conflicto, sin necesidad de tener contacto fïsico con su oponente. Este tipo de display 
agresivo se ha observado también en otras muchas especies de vertebrados (p.ej.,Parker, 
1974; Mateos y Carranza, 1999; Terleph, 2004).
Aunque hay un consenso generalizado en la interpretaciôn del comportamiento 
de exhibiciôn de la Avutarda, se desconoce si los machos mas dominantes (machos 
alfa) son los mas agresivos y si su dominancia esta asociada a un mayor éxito 
reproductivo, como ocurre en otras especies (Watts y Stokes, 1971; Foster, 1981; 
Lamprecht, 1986; Stacey y Koenig, 1990; Collias et al., 1994; McDonald y Potts, 1994). 
En el présente estudio se midiô la tasa de interacciones agresivas de una muestra de 
machos marcados en dos leks, relacionândola con el rango del individuo, determinado 
en funciôn del grado de expresiôn de sus caractères sexuales secundarios, que, como 
sabemos, esta asociado a edad y condiciôn fïsica (capftulos 1 y 3), asi como con su éxito 
reproductivo. También se estudiô la variaciôn con la edad de las tasas de agresiones 
ganadas y perdida por cada macho. Por ultimo, se describe la variaciôn estacional de la 
tasa de agresiones y, por otro lado, la de las diferentes fases de la exhibiciôn sexual o 
rueda, tanto en un contexto de competencia intrasexual (bandos de machos en la fase 
previa a la de apareamiento), como de exhibiciôn trente a la hembras (machos 
exhibiéndose en solitario durante la fase de côpulas).
Métodos
Establecimiento de jerarquias de dominancia entre los machos del lek
El estudio fue real izado en dos leks, el de Ribatejada-Valdetorres (12-14 machos 
mayores de un ano, de los que 5 fueron capturados y marcados) y el de Camarma (21 -24 
machos, 5 de ellos marcados) (Tabla 2.5). Los datos fueron recogidos en los meses 
previos a la época principal de côpulas, entre diciembre y primera mitad de marzo de los 
anos 1999-2002, a lo largo de 25 horas de observaciôn en 18 dias en Camarma, y 18 
horas en 30 dias en Ribatejada-Valdetorres.
Las observaciones fueron realizadas durante el periodo principal de exhibiciôn 
de la manana, utilizando telescopios Nikon 15-45x, Optolyth 20-60x y Questar 60-90x, 
desde un vehiculo situado en un punto elevado que permitia la observaciôn continuada 
del grupo de machos. Durante un periodo de dos minutos se anotaron todas las pautas 
de comportamiento de cada individuo marcado focal, y posteriormente se observaba 
todo el bando durante 15 minutos, registrândose sôlo las interacciones agresivas tanto 
en individuos marcados, como en no marcados, y los detalles del tipo de interacciôn. 
Los datos recogidos fueron:
Numéro de interacciones agresivas.
Caracteristicas de la interacciôn: segùn una escala de 5 unidades de intensidad 
creciente: 1. Intimidaciôn: un macho se acerca a otro con cola erguida y cuello oblicuo, 
pero no hay contacto fïsico; 2. Carrera: no hay un contacto fïsico notable, uno o varios 
machos corretean alrededor de otro u otros; 3. Vuelo corto como consecuencia de
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agresiones o intimidaciones de otro individuo; 4, Agresiôn con picotazos: los ataques 
fîsicos o agresiones son normalmente precedidos de unos instantes en postura similar a 
la de las fases iniciales de la rueda, o bien, de una intimidaciôn; hay un contacto fïsico 
entre los machos involucrados; se registraron las agresiones, tanto las dadas por el 
individuo como las recibidas, en un periodo de 10 horas; 5. Duelo: dos machos se 
“enganchan” con sus picos, o bien se enfrentan a muy corta distancia, pero sin contacto, 
en posiciôn de intimidaciôn, pudiendo permanecer asi entre menos de un minuto y mas 
de una hora.
Dador o dadores de la interacciôn 
Receptor o receptores de la interacciôn
Edad de los participantes: inmaduro, adulto en bando o adulto solitario 
Numéro de individuos del bando
Las forma mas comûn de interacciôn es aquella en la que se involucra todo el 
bando estas son las intimidaciones y las carreras, mientras que los vuelos pequenos de 
desplazamiento y las agresiones son mas puntuales y dependientes de la edad y del 
estatus del individuo involucrado.
Se han calculado las tasas de agresiones dadas y recibidas y la de agresiôn total 
(dadas + recibidas) asi como la de interacciôn total (agresiôn total + carreras + 
intimidaciones + vuelos de desplazamiento + duelo), por quincenas y para el total de los 
anos de estudio.
Para el estudio de la variaciôn estacional de la tasa de interacciones se utilizô las 
observaciones recogidas tanto en el periodo pre-reproductor (diciembre-marzo) como en 
el reproductor (finales de marzo-principios de mayo).
Los datos recogidos fueron utilizados para calcular la tasa de agresividad 
intrasexual, tanto en individuos marcados con plaças y radioemisores, como en un 
grupo de individuos no marcados, seleccionados al azar, denominados “adulto medio”.
Relaciôn entre rango y frecuencia de interacciones agresivas en los machos
Después de asignar categorias a las variables fenotipicas (barbas y cuello) de los 
machos marcados (ver capitulo 3 ^'Expresiôn de los caractères sexuales secundarios en 
machos adultos: relaciones con edad, tamano corporal y  comportamiento 
reproductivo"'), clasifïcamos a cada uno de ellos, asignândoles un valor numérico de 
rango con respecte al resto de individuos marcados de su lek, comenzando por el de 
mayor rango (valor 1= aquel que tuviese los caractères sexuales secundarios mas 
desarrollados y conspicuos), en el caso de que dos machos tuvieran la misma valoraciôn 
de cuello y barbas, considerâbamos prioritaria los detalles del diseno del cuello sobre la 
longitud de las barbas para poder clasificarlos correctamente. En resumen, el ‘rango’ de 
un individuo en su lek refleja, por lo tanto, la categorizaciôn de su fenotipo con respecto 
a la del resto de machos marcados de ese mismo lek. Esta categorizaciôn fue realizada 
de forma anual, pudiendo variar la valoraciôn del rango de cada individuo entre anos.
Variaciôn de las tasas de agresiones dadas y recibidas con la edad
Para relacionar el numéro de encuentros agonfsticos, ganados o perdidos, de cada 
individuo con la edad, asignamos un valor de +1, -1 y 0 a la suma de encuentros entre
1 2 0
dos individuos para cada ano. Si el numéro de encuentros en los que el macho marcado 
sale victorioso supera a aquel los en los que es vencido, entonces le ponemos un valor de 
+1, si la relaciôn es inversa, mayor numéro de encuentros perdidos que de encuentros 
ganados, entonces el valor asignado a ese individuo para esa edad sera de -1 y de 0 
cuando las ganadas son iguales a las perdidas o bien hay una ausencia de interacciôn. En 
algunos de estos encuentros, 31 de 70 (44%), no se pudo determinar cual de los machos 
involucrados en la agresiôn fue el dominante, en estos casos se considerô la relaciôn 
desconocida.
La exhibiciôn sexual o rueda: frecuencia de las diferentes fases de la misma.
Se distinguieron un total de cuatro fases en el proceso de exhibiciôn de los machos o 
rueda, una mas de las descri tas por Gewalt (1959):
Rueda cero (RO): macho con cuello, barbas y alas en reposo, pero cola plegada en 
abanico sobre el dorso haciendo conspicuo el plumaje ventral blanco de la cola; rueda 
uno (RI): macho con saco gular, y por tanto cuello, ligeramente inflado y barbas 
semierizadas. Carpos cafdos mostrando las plumas ventrales de las alas, cola doblada 
sobre el dorso vientre posterior ligeramente levantado; rueda dos (R2): macho con 
cuello notablemente inflado y ligeramente inclinado hacia atrâs, barbas completamente 
erizadas y carpos semivolteados; las Kneas de piel oscura desprovistas de plumas 
comienzan a ser llamativas; rueda très (R3): cuello completamente inflado e inclinado 
sobre el dorso, haciendo las lineas de piel desnuda conspicuas, barbas total mente 
erizadas; carpos completamente volteados, cola totalmente plegada sobre el dorso y 
vientre levantado, mostrando la regiôn cloacal; esta fase suele ir acompanada de 
movimientos ritmicos de los carpos cuando alcanza una larga duraciôn, especialmente si 
hay hembras présentes, y, en los instantes previos a la côpula, de vueltas alrededor de la 
hembra por parte del macho.
Para averiguar el tipo de correlaciôn existente entre los très factores, tipo de 
rueda, mes e individuo, realizamos un ANOVA designando como variable dependiente 
el porcentaje de tiempo en rueda, como factores fijos tipo de rueda y mes y como factor 
aleatoric el individuo obteniendo los siguientes resultados:
En abril se hizo otro ANOVA designando como variable dependiente el porcentaje de 
tiempo en rueda, con factores fijos tipo de rueda, contexto social (solitario o en bando) y 
como factor aleatorio el individuo obteniendo los siguientes resultados:
Resultados
Variaciôn estacional de tasa de agresiones y tipos de rueda
La frecuencia de interacciones entre los machos del lek aumentô a lo largo del otono- 
inviemo hasta alcanzar un mâximo durante la primera quincena de marzo, dos semanas 
antes del comienzo de la época de côpulas, para disminuir porsteriormente a lo largo de 
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Figura 4.1. Variaciôn estacional, por quincenas, de la tasa de interacciones agresivas de los 
machos marcados para el conjunto de los dos leks estudiados, Ribatejada-Valdetorres y 
Camarma. La variaciôn fue significative, con mâximo de agresiones en marzo (F 7 1 5 5=9 .78 
p<0.001). Se representan tasas quincenales médias + intervalos de confianza del 95%.
El porcentaje de tiempo que un individuo empleo en exhibiciôn también varié a 
lo largo de la estaciôn, siendo mayor en marzo y primera quincena de abril (p= 0.030), y 
estuvo compuesto por fracciones distintas de las diferentes fases identificadas de rueda, 
siendo las fases RI y R2 las de mayor duraciôn en febrero-marzo y R3 en abril (p= 
0.021) (Fig. 4.2). También fue significativa la interacciôn entre individuo y mes (p= 
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Fig 4.2. Variaciôn de la frecuencia de las distintas fases del comportamiento de exhibiciôn 
sexual de los machos o rueda, entre febrero y abril. Definiciôn de las fases R1, R2, R3 y RO, en 
Métodos. En abril se han excluido los datos de machos exhibiéndose en solitario, para hacer 
comparable el significado de la pauta en este mes con la de febrero y marzo, meses en los que 
todos los machos permanecieron agregados y se exhibieron en bando. ANOVA con una 
muestra de 10 individuos marcados de los leks Camarma y Ribatejada-Valdetorres.
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Relaciôn entre frecuencia de interacciones agresivas, fenotipo y éxito reproductivo
En los dos leks estudiados se observé una correlaciôn entre el valor de rango fenotipico 
asignado a cada macho en funciôn del grado de desarrollo de sus caractères sexuales 
secundarios (categona de barbas y  cuello) y la frecuencia con la que se vio implicado 
en interacciones agresivas con otros machos de su lek (Fig. 4.4). Los machos con mayor 
rango fenotipico (macho A en la Figura 4.4) partieiparon en un menor numéro de 
agresiones.
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Figura 4.4. Relaciôn entre la tasa de interacciôn agresiva y el rango fenotipico en sendas 
muestras de 5 machos marcados en (a) Camarma (rs= 0,9, p= 0.037) y (b) Ribatejada- 
Valdetorres (rg= 1,0, p<0.001). El valor de rango fenotipico aplicado a cada macho fue el valor 
modal de la se rie de valores de rango de los 4 anos de estudio, en relaciôn con el resto de 
machos marcados del mismo lek (1999-2002), correspondiendo el valor A al de mayor rango. 
Se muestra ademâs la tasa de interacciôn media del bando.
Los machos que mostraron mayores tasas de interacciôn agresiva durante el 
periodo de estudio (prerreproductivo, dic-marzo) fueron aquellos que posteriormente, 
durante la fase de apareamiento (abril), tendrian menor éxito reproductivo (Fig. 4.5).
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Figura 4.5. Relaciôn entre tasa de interacciôn agresiva en diciembre-marzo y tasa de côpula 
en abril en los 5 machos marcados en los leks de (a) Camarma (rg= 0,87, p=0.05) y (b) 
Ribatejada-Valdetorres (rg= 0,56, p=0,32). La tasa n° de côpulas/10 h incluye intentes de 
côpula no consumados (detalles en capitulo 5).
Variaciôn de las tasas de agresiones dadas y recibidas con la edad
En los 4 machos para los que se observé una variaciôn con la edad entre la frecuencia 
de agresiones dadas y las recibidas, die ha variaciôn fue de una mayor frecuencia de 
agresiones recibidas a una mayor frecuencia de agresiones dadas (Tabla 4.1). En los 2 
inmaduros o adultos de corta edad (3-4 anos), la tasa de agresiones recibidas fue mayor 
que la de agresiones dadas. En adultos de edad desconocida se observé en los primeros 
anos una mayor frecuencia de agresiones; a edades mas avanzadas, la tasa de agresiones 
dadas y recibidas fue nula.
El macho Kn/A98 mostrô una tasa excepcionalmente elevada de agresiones 
recibidas en su segundo ano de seguimiento (Tabla 4.1). Este macho no realizô 
migraciôn postreproductiva ese ano, al contrario de lo que habia hecho los dos anos 
anteriores, muriendo ese verano. En sus heces, poco antes de su muerte, se hallô una 
gran carga de parâsitos intestinales, lo que, junto a la ausencia de migraciôn estival, su 
bajo rango (rango 4) y la elevada tasa de agresiones recibidas (Tabla 4.1) sugiere que se 
encontraba en un estado fisiolôgico déficiente.
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Tabla. 5.3. Variaciôn de la diferencia entre agresiones dadas y recibidas con la edad. -1: 
recibidas > dadas, 0: dadas = recibidas, +1: recibldas< dadas, ad, ad+1, etc. = anos sucesivos 
a partir del primero de seguimiento; n = numéro de interacciones agresivas.
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machos de edad 
conocida:
VvB97 - 8 0 4 4
TvB97 - + 15 5 3 7
edad desconocida 
(> 4 anos):
Cvb98 - + 0 0 5 3 1 1
Caiznati98 - 1 0 1 0
Kna98 - 20 5 9 6
Svadti98 0 0 0 0 2 0 0 2
HvBti99 + 0 + 5 2 0 3
LvB97 - 0 0 1 0 1 0
UaNti99 + 0 0 6 2 0 4
XvBtiOl + + 7 3 0 4
Discusiôn
La mayor frecuencia tanto de interacciones agresivas, como de fases incompletas de 
rueda (fases RI y R2) entre los machos del lek entre diciembre y marzo, en ausencia de 
hembras en las cercanias, y el posterior descenso de dichos comportamientos en abril, 
sugiere que en los meses anteriores a la fase de côpulas tiene lugar el establecimiento de 
la jerarquia en el grupo o la confirmaciôn de la ya existente de anos anteriores. Nuestros 
resultados confirman las observaciones e interpretaciôn de Hidalgo y Carranza (1990), 
1991). Las agresiones registradas en la fase de côpulas, aunque podrian contribuir a 
mantener el orden ya establecido, tienen fundamentalmente una funciôn de competencia 
directa por el acceso a las hembras (interrupciones de côpula, ver capitulo 6).
Los machos con mayor grado de desarrollo de sus caractères sexuales 
secundarios fueron los que se vieron implicados en menor cantidad de interacciones 
agresivas en la fase prerreproductiva. En el capitulo 3 hemos visto que dichos caractères 
estan correlacionados con el peso y el tamafïo del macho (en el caso de longitud y
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numéro de barbas), asi como con la edad (diseno del cuello principalmente, aunque 
también longitud de las barbas) siendo por tanto buenos indicadores de su capacidad 
competitiva. La presencia de estos rasgos epigâmicos ya desde finales del inviemo, 
antes del inicio de la estaciôn de côpulas, disminuye probablemente el coste del 
mantenimiento de la jerarquia, suprimiendo interacciones innecesarias durante los 
meses de mayor actividad agresiva, y sobre todo, en la fase de apareamientos en abril, al 
ser conocida la capacidad competitiva de cada individuo para los demâs a través de sus 
rasgos fenotipicos.
De acuerdo con lo anterior, séria esperable que la tasa media de agresiones de 
los machos no marcados del lek (adulto medio) fuese intermedia entre la de los machos 
marcados de mayor rango y la de los de menor rango. Esto sôlo se cumpliô en el lek 
Ribatejada-Valdetorres, mientras que en Camarma la tasa media de agresiones de los 
machos no marcados fiie similar a la del marcado de menor rango. Esto se debiô a la 
presencia en este lek de una cantidad relativamente mâs elevada de inmaduros (6-10 de 
un total de 24-32 machos segùn los anos); la alta tasa de agresiones en que se vieron 
implicados estos inmaduros elevô la tasa media de agresiones en dicho lek.
En otros estudios se ha relacionado la presencia de jerarquias lineales entre los 
individuos de un grupo con caracteristicas fenotipicas de sus miembros como peso, 
edad, tamano o forma y tamano de determinados caractères morfolôgicos (Chase, 1974) 
(Jackson y Winnegrad, 1988; Drews, 1993). Hôglund (1990) midiô la respuesta ante un 
estimulo en machos de diferentes estatus de Gallinago media, observando que sôlo 
reaccionaron los subdominantes y subordinados, mientras que los machos dominantes 
no atacaron.
Nuestros resultados también muestran que los machos que partie iparon en 
menos agresiones durante la época prerreproductiva obtendrân posteriormente un mayor 
éxito de côpula. Éstos son los de edad mâs avanzada y mejor condiciôn fïsica (capitulo 
5), confirmando la relaciôn entre edad, condiciôn, éxito reproductivo, estatus social y 
baja tasa de agresiones. En otras especies que se reproducen en leks se ha comprobado 
que el estatus de dominancia influye en el éxito de côpula (pavos. Watts y Stokes, 1971 
citado en Piper, 1997), Gallinago media (Hôglund y Robertson, 1990) y en Chiroxiphia 
linearis (pâjaro Toledo) (Foster, 1977), Chiroxiphia caudata (Foster, 1981; McDonald, 
1989; McDonald y Potts, 1994) y en Tetrao îetrix (Hovi et al., 1995), y que los machos 
con mayor éxito de côpula presentan relaciones de dominancia estables (Widemo y 
Owens, 1995 citado en; Widemo, 1997), (revisiones enJohnsgard, 1994; Hôglund y 
Alatalo, 1995; Piper, 1997).
En diversas especies con jerarquia lineal se ha comprobado que cuando un 
individuo de rango jerârquico elevado desaparece, su estatus es heredado por uno de los 
machos con rango jerârquico mâs cercano a él (Rippin y Boag, 1973; revisiones en 
Johnsgard, 1994; Hôglund y Alatalo, 1995; Piper, 1997). Este comportamiento fue 
observado durante la realizaciôn del présente estudio. Uno de los machos de Camarma 
con rango fenotipico A, gran fidelidad a la zona de exhibiciôn y elevado éxito de 
côpula, desapareciô en inviemo de 2001. Su zona de exhibiciôn vacante fue ocupada en 
la primavera siguiente por un macho de caracteristicas fenotipicas muy similares a las 
del desaparecido, lo que sugiere que el estatus del nuevo macho debia de ser prôximo al 
del desaparecido.
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En nuestro estudio los machos inmaduros y los adultos de bajo estatus emplearon un 
porcentaje apreciable de su tiempo durante la fase prerreproductiva en interacciones 
agresivas, lo que sugiere que necesitaban mantener o mejorar su estatus. En dichos 
individuos el resultado mâs frecuente de las agresiones fue negativo, pasando en anos 
posteriores a positivo, o bien desapareciendo las agresiones. Estas observaciones 
apoyan la existencia de jerarquia lineal con ascenso en el rango relacionado con la edad 
del macho. Chase (1974) describe un modelo para explicar jerarquias lineales segùn los 
atributos individuales, los cuales pueden predecir el estatus del individuo en la jerarquia 
basado en caracteristicas que determinan la dominancia, como tamaflo y edad. La 
longevidad de la Avutarda y la fidelidad de los machos al lek facilitan el mencionado 
mecanismo de informaciôn social necesario para el desarrollo de jerarquias basadas en 
el reconocimiento entre sus componentes. Esto explicaria que las interacciones se 
desarrollen principalmente entre los individuos jôvenes que todavia no tienen un estatus 
aceptado.
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5. Éxito reproductivo en los machos: influencia de edad, 
tamano y condiciôn fïsica, y correlaciones con caractères 
sexuales secundarios
Introduccion
En el capitulo 3 estudiamos la relaciôn que existe entre edad, tamano y desarrollo de 
caractères sexuales secundarios en los machos de Avutarda. Los resultados indicaron 
que el carâcter barbas es probablemente un buen indicador de la capacidad competitiva 
de su portador durante la fase de mayor competencia intrasexual previa a la 
reproducciôn, y que dicho carâcter, junto con el diseno y color del cuello, son buenos 
indicadores de calidad del macho (edad, peso) trente a la hembras durante la fase de 
apareamientos. En el présente capitulo pretendemos verificar si los individuos con 
mayor grado de expresiôn de dichos caractères, es decir, los de edad mâs avanzada y 
peso mâs elevado -en relaciôn con su tamano corporal- son real mente seleccionados 
como pareja por las hembras, mostrando por tanto un valor mâs elevado de éxito 
reproductivo.
La preferencia que muestran las hembras por machos de edad mâs avanzada ha 
sido descrita en diversas especies animales (revisiones en Kokko, 1998; Brooks y 
Kemp, 2001). Dicha preferencia fue explicada en un principio mediante argumentes 
sôlo verbales, que sugerfan que taies machos serfan portadores de una mayor calidad 
genética, simplemente por haber demostrado una mayor capacidad de supervivencia, y 
al haber superado un mayor numéro de episodios de riesgo de depredaciôn, enfermedad 
y otras adversidades ambientales, y ser por tanto probablemente portadores de un menor 
numéro de genes deletéreos (Trivers, 1972; Halliday, 1978; Halliday, 1983; Manning, 
1984; Weatherhead, 1984; Manning, 1985; Manning, 1989). Estos y otros autores 
sugirieron que determinados caractères sexuales secundarios, especialmente plumas 
largas u otros omamentos exagerados, que representan un coste {handicap) para sus 
portadores, asi como algunas pautas elaboradas y costosas de comportamiento de 
exhibiciôn sexual, estarian correlacionadas con la edad, de forma que servirian como 
indicadores de calidad del macho. De esta forma, las hembras que seleccionan como 
pareja machos que exhiben grados elevados de dichos caractères sexuales o de 
comportamiento estarân automâticamente seleccionando machos de edad mâs avanzada. 
Esta argumentaciôn fue posteriormente formalizada y su validez corroborada mediante 
modelos de simulaciôn genéticos (Kokko y Lindstrom, 1996), incorporando el efecto de 
las historias de vida (Kokko, 1998), o teniendo en cuenta el esfuerzo reproductivo en 
especies longevas e iterôparas (Proulx et al., 2002).
La elecciôn de machos de mayor edad sigue asi proponiéndose en la actualidad 
como uno de los mecanismos evolutivos {mecanismo indicador basado en la edad) que 
explicarian la elecciôn de pareja por parte de las hembras mediante selecciôn de 
caractères sexuales masculinos que no reportan beneficios directos a la descendencia.
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En efecto, ha sido incluido como uno mâs de los mecanismos indicadores de viabilidad, 
en el grupo de modelos conocidos como de ‘buenos genes’ o de ‘mecanismos 
indicadores’, segùn los cuales un carâcter del macho se correlacionaria con su viabilidad 
o fitness (Williams, 1966; Zahavi, 1975; Zahavi, 1977; Kodric-Brown y Brown, 1984; 
Andersson, 1986; Kokko y Lindstrom, 1996; Pomiankowski y Iwasa, 1998).
El otro gran grupo de mecanismos evolutivos que intervienen en la selecciôn de 
pareja por parte de las hembras es el de los procesos fisherianos o de retroalimentaciôn 
positiva, es decir, de coevoluciôn de la preferencia por parte de la hembra de un carâcter 
atractivo del macho y de dicho carâcter (Fisher, 1915; Fisher, 1930; Lande, 1981); - 
hipôtesis del ‘hijo 5^xy’(Weatherhead y Robertson, 1979)-. Sin embargo, la hipôtesis ha 
sido controvertida casi desde el mismo momento en que esta fue planteada, poniéndose 
en duda hace ya algunos anos que el mecanismo indicador basado en la edad pudiese 
ser considerado como una hipôtesis general de la evoluciôn de la elecciôn de pareja por 
selecciôn indirecta (p. ej., Hansen y Price, 1995; Beck y Powell, 2000) En una reciente 
revisiôn del tema. Brooks & Kemp (2001) proponen rechazar la validez general de este 
mecanismo, dado que los trabajos publicados mâs reclentes aportan evidencias tanto a 
favor como en contra de dicho mecanismo. (Kirkpatrick y Ryan, 1991; Hansen y Price, 
1995).
Dado que en las especies con sistemas reproductivos basados en la defensa de 
recursos (p. ej., un mejor territorio de cria), o cuando la edad del macho puede 
representar algùn otro tipo de beneficio directo para la descendencia (p. ej., un mejor 
cuidado parental por su mayor experiencia), dichos beneficios directos pueden dificultar 
la detecciôn de un efecto de la edad en si misma, para verificar la hipôtesis del 
mecanismo indicador basado en la edad se deberfan elegir especies en las que el macho 
no aporta dichos beneficios, como es el caso de especies poliginicas que se reproducen 
en leks. En la revisiôn de Brooks & Kemp (2001) sôlo se citan 10 trabajos con especies 
en las que los machos no aportan beneficios directos, y sôlo una que se reproduce 
mediante leks. Aunque Johnsgard (1994) cita varias especies de aves que se reproducen 
mediante leks en la que se ha observado una relaciôn positiva entre edad mâs avanzada 
y mayor éxito reproductivo en machos, Andersson (1994) sôlo cita en su revisiôn una 
especie de ave en la que el carâcter seleccionado sea la edad del macho: Chiroxiphia 
linearis (McDonald, 1989), siendo en la mayoria el tamano, caractères del plumaje, o 
calidad del territorio. Dicho autor concluye, tras revisar las evidencias publicadas, que 
aunque se sabe que en los leks el éxito reproductivo estâ sesgado hacia unos pocos 
machos, no estân claros los mecanismos de elecciôn de pareja por parte de las hembras, 
ya que algunos estudios han encontrado correlaciôn entre éxito y determinados aspectos 
de la exhibiciôn del macho, y pocos con caractères morfolôgicos.
En cuanto al peso -y, mâs concretamente, el indice de condiciôn corporal, que 
evalùa el estado fisico del individuo, al estimar la desviaciôn del peso respecto al 
tamano corporal-, también se ha descrito su importancia como indicador de un mejor 
estado de salud del macho en diversas especies, particularmente en aves y mamiferos 
poliginicos, y mâs concretamente, en especies que se reproducen en leks (Hôglund y 
Alatalo, 1995). En éstas se ha demostrado el importante papel que desempena el tamano 
o el peso como factores décisives de éxito no sôlo en el proceso de competencia 
intrasexual, sino en el de elecciôn por parte de las hembras (Andersson, 1994; Dunn et 
al., 2001). En alguna de estas especies también se ha observado mayor éxito 
reproductivo en machos de edad mâs avanzada de diversas especies que se reproducen
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en leks (revision en Johnsgard, 1994), aunque no siempre el efecto de la edad se ha 
podido independizar de otros efectos como los debidos a tamano o peso, ni ser 
relacionados con el grado de expresiôn de caractères sexuales secundarios 
supuestamente indicadores de dichas variables morfolôgicas.
En este estudio, basândonos en el seguimiento de machos de avutarda marcados 
en libertad, pretendemos verificar si existen efectos significativos e independientes de la 
edad, del tamano y del estado corporal sobre su éxito reproductivo, y si distintos 
parâmetros estimadores de éste se correlacionan con el grado de expresiôn de sus 
caractères sexuales secundarios. En esta especie, que como hemos visto en el capitulo 1, 
es una de las de mayor dimorfismo sexual entre los Vertebrados, es esperable que el 
tamano y/o peso sean decisivos a la hora de condicionar el éxito en enffentamientos por 
ascender en la escala jerârquica del grupo reproductivo (ver capitulo 4), asi como en el 
posterior acceso a hembras y el consiguiente éxito de côpula. La importancia del tamano 
en algunas especies poliginicas es tal, que las diferencias interindividuales que se 
manifiestan ya a edades tempranas tendran un efecto notable sobre su éxito en la edad 
adulta (p. ej, Clutton-Brock et al., 1982). En la Avutarda se ha observado que cuanto 
mâs alimento ingiere un joven macho durante su periodo de dependencia materna, antes 
se integra en el bando de machos reproductores, por lo que dispondrâ de mayores 
posibilidades de ascender en la escala jerârquica dentro del mismo (Alonso et al., 1998). 
En cuanto a la edad, al ser una especie muy longeva, con una estructura jerârquica muy 
marcada, y muy fiel a sus leks tradicionales, también es esperable un aumento del éxito 
reproductivo de los machos de edad mâs avanzada.
Como vimos en el capitulo 3, los machos de Avutarda siguen creciendo en 
tamano corporal una vez superada la edad de madurez reproductiva, a los 4 anos, hasta 
la edad de, al menos, los 6-7 anos. Sin embargo, el peso aumentô de forma significativa 
sôlo hasta los 5 anos, edad a partir de la cual parece oscilar mâs en funciôn de otros 
factores, como el estado fisico concreto en el que se encuentra un individuo concreto 
cada ano, aunque no descartamos que siga existiendo una correlaciôn positiva que en 
nuestra muestra no llegô a alcanzar el nivel de significaciôn estadistica. Por ello, en 
principio séria posible que ambas caracteristicas del macho, su peso y su edad, se 
manifestasen como caracteristicas importantes para que un macho pueda ser elegido por 
las hembras para el apareamiento.
En los dos ûnicos estudios sobre Avutarda Comûn realizados con anterioridad se 
obtuvieron resultados contradictorios, y en ninguno de ellos se pudo determinar 
inequivocamente la influencia de la edad sobre el éxito reproductivo (Carranza y 
Hidalgo, 1993; Morales et al., 2003). En el primero, basado en una muestra de sôlo 7 
machos en cautividad, la edad se correlacionô con longitud de barbas, pero no se estudiô 
el éxito reproductivo. En el segundo, basado en una muestra de sôlo 10 machos de edad 
conocida, la tasa de côpula no se correlacionô con la edad, aunque si con el grado de 
expresiôn del carâcter cuello, que, como hemos visto en nuestro estudio (capitulo 3), es 
un indicador de edad. Si se pudo comprobar la importancia del peso como variable 
correlacionada con la tasa de exhibiciôn sexual en cautividad (Carranza y Hidalgo, 
1993), y como componente fundamental del éxito reproductivo de los machos en 
libertad (Morales et al., 2003), pero no se pudo establecer inequivocamente su 
contribuciôn independiente de la de la edad.
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Métodos
Muestra de individuos marcados
Este estudio se basa en el seguimiento del comportamiento de exhibiciôn sexual de 41 
machos adultos marcados con plaças alares o dorsales y emisores de radio en 9 leks de 
la provincia de Madrid, en los anos 1998- 2001 (Tabla 5.1). Los machos adultos fueron 
capturados en febrero, dos meses antes de su seguimiento. El procedimiento de captura 
y marcaje, y la definiciôn de las variables biométricas se detallan en Metodologia 
general y capitulo 3. Los datos utilizados proceden de machos adultos, es decir, desde la 
primavera de su cuarto ano calendario inclusive en adelante. En el caso de los machos 
capturados ya adultos, la edad se estimô de acuerdo a los criterios defînidos en Alonso 
et al (2006).
El peso y las medidas lineales de cada macho se tomaron en el momento de su 
captura (definiciones de estas variables en el capitulo 3). A partir de dichas medidas se 
calculô para cada individuo un indice de condiciôn corporal, definido como peso/ala^ 
(Searcy, 1979; Brown, 1996), que représenta el grado de desarrollo pondéral respecto a 
su tamano y, por tanto, puede ser un buen indicador del estado fïsico. A lo largo del 
periodo de estudio se estimaron ademâs para cada macho valores representatives del 
grado de desarrollo de sus caractères sexuales secundarios, segùn el procedimiento 
descrito en el apartado Categorizaciôn fenutipica y  estudio del comportamiento 
reproductivo de los machos durante la fase de apareamiento del capitulo 3. Para 
comprobar si el rango de edad y/o peso entre los machos de un mismo lek podria afectar 
a su éxito reproductivo, se estudiô, en los individuos marcados de los 3 leks con mayor 
muestra de marcados y me)ores condiciones de observaciôn, la relaciôn entre el grado 
de desarrollo de los caractères sexuales secundarios cuello y barbas -que, como hemos 
visto, son buenos indicadores de edad y peso-, expresados como valores de rango dentro 
del lek, y el éxito de côpula de cada individuo.
Seguimiento de los individuos
El comportamiento reproductivo de los machos marcados se estudiô durante las horas 
de mayor actividad sexual, entre el amanecer y el mediodia, con una frecuencia de 1-2 
dias por semana, a lo largo del periodo de exhibiciôn sexual y apareamiento (finales de 
marzo a mediados de mayo), y durante 1-3 primaveras en cada individuo. En estudios 
anteriores se habia comprobado que la actividad sexual se concentra en las primeras 
horas de la manana y las ultimas de la tarde, siendo minima en las horas centrales del 
dia (Hidalgo y Carranza 1990; Hellmich, 1991; Morales, 2000). Los periodos de 
observaciôn anuales para cada individuo fueron de entre 48 y 1373 minutos, con 
muestras totales para cada uno de ellos, sumando todos los anos, de entre 60 y 2650 
minutos. Cada macho marcado fue localizado cada dia con las primeras luces de la 
mahana mediante receptores Telonics TR2-TS1, manteniéndose controlado visualmente 
a partir de ese momento, y siempre que fue posible -en  caso contrario se anotaban los 
periodos en los que no estaba visible- desde vehiculos todo terreno situados en puntos 
altos, a distancias de 1-3 km del individuo focal, y utilizando telescopios de 20-40x a 
60-90x. La situaciôn del macho focal, y la de los machos y hembras cercanos (< 1 km)
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se anotaron en mapas de parcelas 1:10.000, siempre que se producia un cambio en la 
cantidad de individuos del entomo cercano y, por defecto, cada 30 minutos.
Tabla 5.1. Tamanos muestrales relatives a los individuos marcados utilizados en el présente 
estudio. El numéro de machos seguidos en cada una de las primaveras fue de 19 en 1998, 17 
en 1999, 21 en el 2000 y 6 en el 2001.








Valdetorres 4 3 27 83 1998-2001
Ribatejada-
Valdetorres 5 35 59 1998-2000
Meco 4 10 83 1998
Camarma 6 1 36 15 1999-2001
Daganzo-
Camarma 3 15 41 1998
Daganzo 4 1 5 136 2000
Campe Real 3 21 56 1999-2000
Pinte ^ 5 24 6 1998-1999
Terrejôn de 
Velasce ^ 2 4 30 2000
Totales 36 5 177 509 1998-2001
 ^ Estos individuos fueron excluidos de los anàlisis de tasas de comportamiento, debido a la 
dificultad que présenté su seguimiento, por las caracteristicas del terreno; sôlo se utilizaron 
para el calcule de fecha de primera exhibiciôn en solitario y dias de exhibiciôn en solitario 
>4 anos de edad
 ^A la muestra de machos capturados y marcados de adultos se fueron ahadiendo Individuos 
marcados como polios, una vez establecidos como adultos en los leks (> 4 anos de edad)
Variables de comportamiento reproductivo
A lo largo del periodo de observaciôn se registraron ad libitum (Martin y Bateson, 
1993) el tipo y duraciôn, en segundos, de cada una de las pautas de comportamiento 
siguientes: comer, incluyendo breves periodos de vigilancia entre los de alimentaciôn; 
vigilar/descansar: en pie, con cuello erguido; descansar echado; agresiôn a/de otro 
individuo: cuando hubo contacto fïsico entre los machos involucrados; intimidaciôn: 
cuando un macho se acercô a otro con cola erguida y cuello oblicuo, pero no hubo 
contacto fïsico; exhibiciôn sexual o ‘rueda se anotô la duraciôn de cada una de sus 
fases, de las que se distinguieron cuatro tipos: RO: macho con cuello, barbas y alas en 
reposo, pero cola desplegada en abanico sobre el dorso, haciendo conspicuo el plumaje
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ventral blanco de la cola; RI: macho con saco gular ligeramente inflado, barbas 
parcialmente erizadas, carpos cafdos mostrando las plumas ventrales de las alas, cola 
abatida sobre el dorso, y vientre posterior ligeramente levantado; R2: macho con cuello 
notablemente inflado y ligeramente inclinado hacia atrâs, barbas completamente 
erizadas, carpos parcialmente volteados, zonas latérales del cuello desprovistas de 
plumas ya visibles; R3: cuello completamente inflado e inclinado sobre el dorso, 
haciendo las zonas de piel desnuda del cuello muy conspicuas, barbas totalmente 
erizadas, carpos completamente volteados, cola totalmente desplegada sobre el dorso y 
vientre levantado, mâs alto que el pecho, mostrando la region cloacal blanca; esta fase 
suele ir acompanada de movimientos rftmicos de los carpos cuando alcanza una larga 
duraciôn; ciclo de exhibiciôn plena R30: cuando hay hembras présentés en las cercanias 
del macho y, especialmente en los instantes previos a la côpula, entre sucesivas fases R3 
el macho intercala otras de RO, durante las cuales se desplaza algunos metros, para 
seguir en R3; la suma de estas fases se definiô como ciclo R30, que se prolongô desde el 
inicio de la primera R3 hasta que el ave volvfa a la actitud de reposo. No todas las 
ruedas concluian necesariamente en la fase final (R3 ô R30), sino que podfan ser 
interrumpidas en cualquier momento, bien voluntariamente, bien por la intrusiôn de otro 
macho.
A partir de los tiempos medidos de cada pauta se calcularon las siguientes tasas: 
% de tiempo en rueda: porcentaje de tiempo que cada macho empleô en exhibirse, sobre 
el tiempo total de observaciôn; se consideraron las duraciones de cada una de las fases 
de rueda de manera independiente, incluyendo la del ciclo R30", numéro de R3; numéro 
de R30, Ademâs se calcularon las siguientes variables: tamano medio de bando: 
cantidad media de machos que componen el bando en el que se encontraba integrado el 
macho focal (un dato por hom)', fecha de primera exhibiciôn en solitario: media entre la 
ultima fecha juliana en que el macho fue visto incorporado en el bando de adultos y la 
primera en que se le vio exhibiéndose en solitario; dias de exhibiciôn en solitario: 
numéro de dfas a lo largo de la primavera desde la fecha de primera exhibiciôn en 
solitario de un macho hasta que el mismo se uniô de nuevo al bando de machos del lek 
tras la reproducciôn; tiempo diario de exhibiciôn en solitario: porcentaje medio de 
tiempo diario que cada macho pasô aislado del resto de machos del lek, sobre el tiempo 
total de observaciôn.
Éxito reproductivo
Como estimador del éxito reproductivo se definiô la tasa de côpula, o suma de las 
côpulas consumadas e intentas de côpula dividida por el tiempo de observaciôn de 
cada individuo. Dada la baja frecuencia con que se observan côpulas en esta especie 
(Gewalt, 1959; Hidalgo y Carranza 1990; Hellmich, 1991; Morales, 2000), para estimar 
una tasa de côpula representativa del éxito reproductivo de un macho se considerô 
adecuado sumar los intentos de côpula, mâs frecuentes que las côpulas, entendiendo 
como taies aquel las ocasiones en las que el macho fue visitado por una o mâs hembras, 
que no llegaron a copular con él, pero que se acercaron a muy corta distancia del macho, 
incluso llegando a rodearle y/o picarle las plumas del abdomen, descripciôn detallada en 
Hellmich (1991). Previamente se comprobô que las ffecuencias de côpulas e intentos 
estân correlacionadas, es decir, que los machos que realizan un mayor numéro de 
intentos de côpula tienen mayores probabilidades de conseguir côpulas efectivas. En 
efecto, segùn observaciones propi as -para ampliar la muestra utilizamos los datos
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recogidos durante el présente estudio, asi como los recogidos en un estudio previo 
realizado en Villafâfila (Morales, 2000; Morales et al., 2003)-, la frecuencia de côpulas 
consumadas por un macho estuvo correlacionada con la de los intentos de côpula que 
llevô a cabo (muestra conjunta de machos de Madrid y Villafâfila: r= 0.33, p= 0.020, n= 
48 individuos; muestra de machos de Madrid: r=0.33, p=0.067, n=31; muestra de 
machos de Villafâfila: r=0.49, p=0.047, n=17). Ademâs de tasa de côpula, se calculô 
también el numéro medio de hembras atraidas: valor medio de la cantidad de hembras 
présentes a <100 m de distancia del macho cada hora a lo largo del periodo de 
observaciôn. Esta variable ha sido utilizada como un estimador del éxito reproductivo 
de los machos en estudios anteriores con esta especie (Hidalgo y Carranza, 1991; 
Morales et al., 2003).
Anàlisis estadisticos
Para cada individuo se calculô un valor medio de cada una de las variables descritas en 
los pârrafos anteriores. Dicho valor medio se obtuvo incluyendo todos los anos de 
seguimiento de cada individuo, debido a que las côpulas e intentos de côpula -utilizadas 
para estimar la tasa de côpula, principal variable dependiente estudiada- fueron tan 
infrecuentes que no permitieron obtener tasas anuales suficientemente fiables. Sin 
embargo, dado que el peso -utilizado para calcular el indice de condiciôn corporal, una 
de las principales variables independientes estudiadas- sôlo pudo ser medido en el 
primer ano de seguimiento, los anàlisis en los que se incluyô dicha variable se 
realizaron, tanto con valores medios de los varios anos de seguimiento, como con los 
valores medios sôlo de primer ano.
Para el câlculo de las tasas de exhibiciôn y côpula se descartaron los individuos 
con <200 minutos de observaciôn (10 individuos), asi como los de 2 leks (Pinto y 
Torrejôn de Velasco) en los que, debido a las dificultades de observaciôn determinadas 
por el relieve del terreno, se provocô molestias a los machos que alteraron su 
comportamiento normal.
Las diferencias interanuales en las fechas médias de côpula y de mâxima 
cantidad de machos exhibiéndose en solitario se analizaron mediante ANOVA. La 
relaciôn entre el fenotipo de cada individuo (medidas corporales lineales, peso, indice 
de condiciôn corporal, edad, grado de expresiôn de los caractères sexuales cuello y 
barbas) y su comportamiento y éxito reproductivos (fenologia y duraciôn del periodo de 
exhibiciôn, cantidad de hembras atraidas, tasas de rueda y de côpula) se exploraron 
mediante anàlisis de regresiôn simple, previa transformaciôn de variables para 
normalizar sus distribuciones. Posteriormente se realizaron anàlisis de regresiôn 
multiple de edad e indice de condiciôn corporal, como variables principales, sobre cada 
una de las variables de comportamiento reproductivo y sobre éxito de côpula, 
obteniéndose coeficientes de correlaciôn parcial de aquellas dos sobre cada una de éstas 
ultimas. Para los anàlisis se empleô el paquete estadistico STATISTICA 6.0 (StatSoft, 
2001). Se asumiô la hipôtesis de dos colas en todas las pruebas realizadas.
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Resultados
Frecuencia y fenologia de côpulas
A lo largo de los cuatro anos de estudio, con 509 horas utiles de observaciôn en el 
campo, tan solo se vieron un total de 8 côpulas que llegaron a consumarse, sumando las 
4 observadas en 31 individuos marcados y las 4 observadas en no marcados. Ademâs, se 
registraron un total de 92 intentos de côpula (42 en los 31 marcados, 50 en no 
marcados), en los que la consumaciôn de la misma no se llevô a cabo, bien por decisiôn 
de la hembra, que abandonô al macho, bien por interrupciôn del acto por parte de otro 
macho. El periodo de côpulas se extendiô entre finales de marzo y mediados de mayo, 
alcanzândose la mâxima frecuencia de intentos de côpula en la tercera semana de abril 
(Fig. 5.1). La fecha media de côpulas fue el 18 de abril (fecha juliana = 107), 
coincidiendo exactamente con la fecha media de mâxima cantidad de machos 
exhibiéndose en solitario, tras la explosiôn del lek (ver capitulo 2). Comparando los 
anos de estudio, se observô un ligero adelanto en ambas fechas médias en 1999, sôlo 
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Figura 5.1. Variaciôn estacional media de la frecuencia de côpulas, incluyendo tanto las 
côpulas consumadas como los intentos de côpula (ver definiciôn de éstos en Métodos). Para el 
câlculo se consideraron tanto los machos marcados como los no marcados, controlados 
durante las 509 horas de observaciôn de comportamiento de las primaveras 1998 a 2001 (n= 8 
côpulas -4 de machos marcados, resto de no marcados- y 92 intentos de côpula -38 de machos 
marcados, resto de no marcados-).
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Figura 5.2. Variaciôn interanual de la fecha juliana media de côpulas (Imea discontinua) y de la 
fecha juliana de mayor numéro de machos exhibiéndose en solitario (linea continua) durante la 
temporada reproductiva, incluyendo marcados y no marcados de los 5 leks donde fueron 
observadas copulas o intentos de copulas. Se excluye el ano 1998 por bajo tamano de 
muestra. Las diferencias entre anos fueron significatives en el caso de machos exhibiéndose 
en solitario {P(2 7oi)= 12.569. p<0.05), no en el caso de fechas de côpula {P(2 8o)= 1-638, p= 
0 .201).
La côpula se inicia con una fase en la que un macho solitario realiza un cortejo 
muy elaborado, al que llamamos rueda^ que consiste en una contorsiôn general del 
plumaje para mostrar las partes ventrales blancas y llamar la atenciôn de las hembras. 
Una vez que la hembra se acerca al macho haciendo la rueda y se encuentra a 
aproximadamente 1 métro de distancia de éste, suele realizar una minuciosa inspecciôn 
de su plumaje, tras la cual puede producirse la côpula, aunque en la mayoria de los 
casos el macho vuelve a la posiciôn de RO, en la cual recorre unos metros antes de 
vol ver a iniciar otra vez la secuencia R1-R2-R3. En el caso de efectuarse la copula, 
cuando la hembra se acerca al macho, éste mantiene la fase de R3 y un ave gira 
alrededor de la otra. El macho ofrece la regiôn cloacal a la hembra, la cual le picotea 
esta regiôn, el macho balancea las alas y empuja con ellas a la hembra mientras gira a su 
alrededor induciéndola a que se eche. Finalmente la hembra se echa, el macho desinfla 
parcialmente el saco gular, pliega las alas al cuerpo, se coloca detrâs de ella con las 
patas a ambos lados de su cuerpo y mientras picotea su nuca y la parte dorsal y lateral 
del cuello, copula con ella. Inmediatamente después de la côpula, que dura escasos 
segundos, ambas aves se levantan. Para una descripciôn mâs detallada del proceso de 
côpula, ver Gewalt ( 1959), Hellmich (1991).
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Diferencias interindividuales en el éxito de copula en los machos
Sôlo 14 (un 45%) de los 31 machos para los que disponemos de muestra suficlente de 
tiempo de observaciôn realizaron alguna côpula o intento de côpula, resultando la 
distribuciôn de ffecuencias de las mismas extremadamente sesgada entre individuos 
(Fig. 5.3). La mitad de dichas côpulas e intentos se repartieron entre tan sôlo los 4 
machos de mayor éxito (el 13% del total de machos estudiados).
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Figura 5.3. Distribuciôn de la frecuencia de côpulas + intentos de côpula en la muestra de 
individuos marcados. De los 14 machos en los que se observaron intentos de côpula, sôlo 3 
llegaron a consumar alguna (EaNti99: 2 côpulas; 4nAti99 y CvB98: 1 côpula cada uno).
Relaciones entre biometria, edad, comportamiento reproductivo y éxito de côpula
La Tabla 5.2. muestra las correlaciones simples entre variables que definen el fenotipo 
de individuos y las que defmen su comportamiento y éxito reproductivo. La edad 
mostrô correlaciôn positiva con varios parâmetros de tiempo dedicado a exhibiciôn y 
con tasa de côpula, y negativas con fecha de primera exhibiciôn en solitario y tiempo 
dedicado a comer. Con la tasa de côpula también se correlacionaron positivamente el 
peso y el indice de condiciôn corporal (correlaciôn marginalmente significativa, 
p=0.096). Esta ultima variable mostrô correlaciôn negativa con el numéro de ruedas y 
con el tiempo en RI. Las medidas corporales no mostraron en general correlaciones 
significativas con ninguna variable de comportamiento, salvo ala con tiempo diario de 
exhibiciôn en solitario, y tarso con numéro de ruedas y tiempo dedicado a vigilar. Las 
dos variables que defînen el grado de expresiôn de los caractères sexuales secundarios 
(cuello y barbas) también se correlacionaron positivamente con varios parâmetros de 
tiempo de exhibiciôn y con tasa de côpula (con esta ultima, marginalmente en el caso de 
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Influencia de la edad sobre el éxito reproductive
A medida que van acudiendo al lek desde sus zonas de invemada, les machos se van 
integrando generalmente en un ùnico bando, aunque si el tamano del lek es lo 
suficientemente grande, dicho grupo puede fraccionarse, a veces solo temporalmente, en 
dos o très bandos menores. Los machos permanecerân agrupados en dicho bando hasta 
el momento en el que se produce la llamada ^explosion' del lek, a primeros de abril, 
poco antes de comenzar las copulas (ver capitulo 2)
El proceso de explosion no afectô a los machos menores de 3 anos, que 
permanecieron agregados en bando hasta el final de la estaciôn reproductiva. En efecto, 
3 anos fue la edad mas temprana a la que algunos machos fueron observados a lo largo 
de un periodo de uno o mas dfas exhibiéndose en solitario en la zona del lek (Fig. 5.4 a, 
ver también Fig. 2.5 en capitulo 2). En la muestra de machos adultos en los que la edad 
fue estimada se observa que el periodo que pasaron en solitario siguiô aumentando con 
la edad hasta, al menos, los 8-9 anos (Fig. 5.4.b). Uniendo ambas muestras, los machos 
de edad conocida y los de edad asignada, el periodo que los machos pasaron 
exhibiéndose en solitario fue aumentando prâcticamente de forma lineal con la edad, 
hasta al menos la edad de 9 anos (Fig. 5.4.c). El mâximo registrado corresponde a un 
macho de esta edad que pasô 62 dfas en solitario, desde finales de marzo, cuando se 
empezaron a observer las primeras copulas, hasta finales de mayo, cuando todavia 
algunas hembras, generalmente jôvenes o que habian perdido la primera puesta, 
permanecfan en las zonas de lek intentando conseguir alguna copula.
A edades crecientes también se produjo un adelanto en la fecha de primera 
exhibiciôn en solitario (Fig. 5.5). La primera fecha en la que se observé un macho 
exhibiéndose en solitario fue el 23 de marzo, en dos machos de, respectivamente, 8 y 9 
anos. Las mas tardfas fueron el 20 y el 24 de abril, en sendos machos de 3 y 4 anos, que 
realizan su exhibiciôn en solitario aprovechando el periodo de mayor frecuencia de 
copulas, en el que es maxima para ellos la probabilidad de conseguir alguna.
En cuanto a la variaciôn del éxito de copula con la edad, nuestras observaciones 
de individuos marcados desde jôvenes indican que los machos <3 anos no copularon, ya 
que permanecieron toda la temporada reproductiva agregados en el bando de inmaduros 
que se movia por la zona del lek. A los 4-5 anos la tasa de côpula the baja, aumentando 
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Figura 5.4. Variaciôn con la edad del numéro de dîas que un macho pasô exhibiéndose en 
solitario. (a) muestra de 6 machos marcados de polios, es decir, de edad conocida; (b) muestra 
de 36 machos marcados de adultos, es decir, de edad desconocida.; (c) muestra de todos los 
machos, tras asignar edades estimadas a los capturados de adultos. Se representan valores 
medios (puntos negros), maximos (triângulos) y minimes (cuadrados).
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Figura 5.5. Variaciôn de la fecha de primera exhibiciôn en solitario con la edad. (a) Muestra de 
6 machos marcados de polios, es decir, de edad conocida; (b) muestra de 36 machos 
marcados de adultos, es decir, de edad desconocida; (c) muestra de todos los machos, tras 
asignar edades estimadas a los capturados de adultos. Se representan valores medios (puntos 








Figura 5.6. Variaciôn del éxito de côpula con la edad. En la Figura se han incluido todos los 
valores anuales de cada uno de los machos estudiados. La tendencia al aumento con la edad 
fue significativa (ver Tabla 5.2. test con un solo valor medio de edad por macho).
Influencia de peso y tamano sobre el éxito reproductivo
La tasa de côpula también aumento con el peso del Individuo (Fig 5.7), asi como con su 
indice de condiciôn corporal (Tabla 5.2). La tasa de côpula no mostrô correlaciôn 
significativa con ninguna de las medidas corporales (Tabla 5.2), aunque si con la 
longitud de ala y con el numéro de barbas, expresadas ambas magnitudes como valores 
de rango dentro del mismo lek, rg= 0.557, p=0.020, n=17; rs= 0.443, p=0.065, n=18). No 
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Figura 5.7. Relaciôn entre peso del macho y su éxito de côpula. La correlaciôn fue significativa 
(r= 0.476 p=0.022 n=23, Tabla 5.2).
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Fenologia de exhibiciôn y éxito de côpula
Los machos que antes se independizaron del bando para exhibirse en solitario y, por 
consiguiente, aquellos cuyo periodo en solitario a lo largo de la estaciôn reproductiva 
fue mas largo - ambas variables, fechas de primera exhibiciôn en solitario, y numéro de 
dfas de exhibiciôn en solitario, estân positivamente correlacionadas (r= -0.69, p< 0.001, 
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Figura 5.8. Relaciôn entre la fecha juliana de primera exhibiciôn en solitario de un macho y su 
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Figura 5.9. Relaciôn entre numéro de dias que pasô un macho exhibiéndose en solitario y su 
tasa de côpula. La correlaciôn fue marginalmente significativa (r= 0.390, p=0.059, n=24).
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Patron diario del comportamiento de exhibiciôn sexual
En general, una vez que un macho optô por independizarse del grupo de machos para 
exhibirse en solitario, permanecia aislado del grupo durante las horas del dia de mayor 
actividad de la manana, tendiendo a reunirse con otros machos del lek durante las horas 
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Figura 5.10. Variaciôn horaria del tamano minimo (a) y medio (b) de bando en el que se 
incluyeron los machos marcados durante su periodo de exhibiciôn sexual (mes de abril).
Los machos que mas tiempo diario pasaron exhibiéndose en solitario obtuvieron 
mayor éxito de côpula (Fig 5.11). En los individuos en los que se observô côpula o 
intento de côpula el tamano de bando fue de 1 en el intervalo horario de 5:00 a 8:00 h, 
mientras que en los individuos sin éxito de côpula constatado el tamano de bando fue 
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Figura 5.11. Relaciôn entre porcentaje de tiempo durante la horas anteriores a mediodia que 
pasô un macho exhibiéndose en solitario y su tasa de côpula. La correlaciôn fue significativa (r= 
0.420, p=0.033, n=26).
De las dos variables que conforman el tiempo diario de exhibiciôn, duraciôn 
media de las ruedas (ciclos R30) y numéro de éstas, sôlo la primera mostrô una 
correlaciôn positiva significativa con la tasa de côpula (respectivamente, r= 0.670, p< 
0.001; r= 0.203, p= 0.331, n=25). La tasa de côpula también mostrô correlaciôn positiva 
con la capacidad de cada macho para atraer hembras (numéro medio de hembras 
atraidas a <100 m del macho, r= 0.410, p= 0.040, n= 26 machos).
Anàlisis conjunto de indice de condiciôn corporal y edad
Los resultados del anàlisis de regresiôn multiple de indice de condiciôn corporal y edad 
sobre las variables de comportamiento reproductivo mostraron coeficientes de 
correlaciôn multiple significativos para fecha de primera exhibiciôn en solitario, dias de 
exhibiciôn, tiempo diario de exhibiciôn, duraciôn media y numéro de ruedas complétas 
realizadas y tasa de côpula, y marginalmente significativos para porcentaje de tiempo en 
rueda (Tabla 5.3). Las correlaciones con algunas de estas variables alcanzaron sôlo un
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nivel marginal de significaciôn en el caso de las muestras de sôlo el primer ano de 
seguimiento.
La edad mostrô coeficientes de correlaciôn parcial significativos para todas las 
variables, excepto para numéro de hembras atraidas en la muestra de todos los anos. En 
la de sôlo primer ano, algunas variables no alcanzaron el nivel de significaciôn, pero 
globalmente corroboran los de la muestra del conjunto de anos de seguimiento. En 
cuanto al indice de condiciôn corporal, sôlo mostrô coeficientes significativos para 
numéro de ruedas y tasa de côpula, para ambas muestras.
Estos resultados sugieren que ambas variables, edad e indice de condiciôn 
corporal, fueron importantes en la determinaciôn del éxito reproductivo de los machos. 
Los machos de mâs edad invirtieron un mayor esfuerzo en la reproducciôn, 
independizândose del bando de machos que componen el lek en una fecha mâs 
temprana, pasando un periodo mâs prolongado en solitario, tanto durante el dia como a 
lo largo de la primavera, realizando ruedas de mayor duraciôn y aumentando el numéro 
de éstas, y obteniendo finalmente un mayor éxito de côpula que los machos mâs 
jôvenes. Por otra parte, para una edad constante, los machos de mayor indice de 
condiciôn corporal también obtuvieron un mayor éxito de côpula que los de menor 
indice. Aunque no se muestran aqui, las regresiones multiples con la variable peso en 
lugar de indice de condiciôn corporal arrojaron idénticos resultados.
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Relaciôn entre caractères sexuales secundaiios, comportamiento reproductivo y 
éxito de côpula
La existencia de correlaciôn de indice de condiciôn corporal, peso y edad con variables 
que expresan fenologia de exhibiciôn y éxito reproductivo détermina que aparezcan 
correlaciones significativas también entre estas ultimas variables y el grado de 
desarrollo de los caractères sexuales secundarios, ya que dicho grado de désarroi lo es 
expresiôn de edad y peso, segùn se vio en el capitulo 3. Los machos con mayor grado de 
expresiôn del carâcter cuello fueron los primeros en exhibirse como machos solitarios 
(Fig 5.12), pasando mâs dias en solitario a lo largo del periodo reproductivo (Fig 5.13), 
y obteniendo mayor tasa de côpula (r=0.495, p<0.009, n=27). Estas relaciones de fechas 
de primera exhibiciôn en solitario, dias de exhibiciôn en solitario y tasa de côpula no 
fueron significativas con el grado de expresiôn del carâcter barbas (respectivamente, 
r=0.291, p=0.112, n=31; r=0.276, p=0.140, n-30; r=0.276, p<0.163, n=27), si bien en 
individuos con categoria de barbas inferior a 2 la tasa de côpula fue nula.
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Figura 5.12. Relaciôn entre 
grado de expresiôn de! 
carâcter cuello de un macho 
y la fecha juliana en que 
comenzô su periodo de 
exhibiciôn en solitario. La 
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Figura 5.13. Relaciôn entre 
grado de expresiôn del 
carâcter cuello de un macho 
y numéro de dias que pasô 
exhibiéndose en solitario a lo 
largo de la estaciôn
reproductiva. La correlaciôn 
fue significativa con cuello 
(r= 0.606 p<0.001 n=30), 
pero no con barbas (r= 
0.276 p=0.140 n=30).
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Éxito reproductivo relativo de los machos de un mismo lek
Ordenando los machos marcados dentro de cada uno de los très leks estudiados mâs 
intensivamente segùn su valor de rango fenoti'pico, es decir, comparando las categorias 
de cuello y barbas de cada uno de ellos y ordenândolos de mayor a menor valor de 
rango de acuerdo a estos dos caractères fenotipicos, también se observô que el periodo 
de exhibiciôn en solitario se iniciaba en una fecha mâs temprana y duraba mâs dias en 
los machos de rango fenotipico superior que en los de rango inferior (Fig 5.14, test 
Kruskal-Wallis, X^= 12.44, g.l.= 5, p=0.029). Los machos de mayor rango fenotipico 
obtuvieron mayores tasas de côpula, tanto en cada lek por separado (rs=1.0, p<0.001 en 
Salamanca-Valdetorres y Camarma, n.s. en Ribatejada-Valdetorres), como para la 











Figura 5.14. Variaciôn de la fecha media de primera exhibiciôn en solitario de los machos, 
segùn su rango fenotipico (ver definiciôn en el texte) comparado con el de otros marcados de 
su mismo lek. Datos de los 3 leks estudiados mâs intensivamente (Ribatejada-Valdetorres, 5 
machos; Talamanca-Valdetorres, 7 machos; y Camarma, 7 machos). Se representan las fechas 
médias para cada macho durante el periodo de estudio (1998-2001) y sus intervalos de 
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Figura 5.15. Variaciôn de la tasa de côpula con el rango fenotipico medio asignado a cada 
macho, dentro de su lek, para la media de los 4 anos de estudio: (a) lek de Talamanca- 
Valdetorres, (b) lek de Ribatejada-Valdetorres, (c) lek de Camarma.
Dlscuslôn
Frecuencia de copulas
Aunque la frecuencia de côpulas observadas fue aparentemente baja (0.08 côpulas cada 
10 h de observaciôn), resultô similar a la registrada en un estudio anterior llevado a cabo 
con metodologfa similar en Villafâfila (Morales, 2000), 0.05 côpulas / 10 h). Aunque 
existen observaciones esporâdicas de cortejo en noches de plenilunio (Gewalt, 1959; 
también en la Avutarda India, Ali y Rahmani, 1984), diversos autores coinciden en 
senalar que la maxima frecuencia de côpulas ocurre a primera hora de la manana, o 
distribuidos en picos de maflana y de tarde (Gewalt, 1959; Hidalgo y Carranza 1990; 
Hellmich, 1991; Morales, 2000, présente estudio). La posibilidad de que una cantidad 
significativa de côpulas hubiesen tenido lugar de noche queda descartada tras varias 
observaciones con visor noctumo (obs. propias). Con el fin de evaluar si la cantidad de 
côpulas observada séria suficiente para fecundar a todas las hembras sexualmente
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maduras de la poblaciôn, se estimé la cantidad de côpulas y de intentes de côpula que se 
producirian en una primavera en la poblaciôn de avutardas de Madrid, combinando 
nuestros datos de censos con los de seguimiento de individuos marcados. Para ello 
extrapolâmes los intentes de côpula (42), y côpulas consumadas (4), vistos a lo largo de 
509 horas de observaciôn, a los 49 dias que comprenden las 7 semanas en las que se 
produce el periodo principal de copulas, considerando que cada dia tiene un periodo de 
actividad de unas 10 horas, y que sôlo el 45% de los machos > 4 anos realizan côpulas o 
intentes. Aplicando estos calcules a los 301 machos adultos censados en la primavera 
de 2000, obtuvimos una estima de 5493 intentes de côpula, de los cuales 523 serian 
côpulas consumadas. Esta ultima cifra es so lamente algo menor que las 800 hembras 
mayores de 2 anos (edad de primera reproducciôn, ver capitulo 7) estimadas en la 
poblaciôn a partir de nuestro censo de 864 hembras totales (una vez deducidas las de 1 y 
2 anos, basândonos en datos propios de productividad del ano anterior y mortalidad). 
Estos câlculos sugieren que la frecuencia de côpulas efectivas registrada durante 
nuestras observaciones pudo ser algo inferior, aunque similar a la que debe tener lugar 
realmente en la poblaciôn, ya que, asumiendo que cada hembra sôlo necesita copular 
una vez -lo que parece frecuente en Tetraônidas que se reproducen en leks (Birkhead et 
al., 1987)-, séria suficiente para fecundar al 65% de las hembras maduras. Nuestra 
cantidad estimada de intentos fue unas 6 veces superior a la de las hembras maduras.
Fenologia del proceso de explosion del lek y éxito reproductivo individual de los 
machos
En el capitulo 2 se describen las generalidades del proceso de explosiôn del lek. En el 
présente capitulo se describen por primera vez las relaciones entre las caracteristicas 
individuales de cada macho y dicho proceso de explosiôn, lo que contribuye a 
comprender mejor el significado evolutivo del mismo.
Casi un 80% de las côpulas, incluyendo los intentos, sucedieron entre la segunda 
y la cuarta semanas de abril, coincidiendo con el periodo de minimo valor de tamano 
medio de bando de los machos adultos -mayores de cuatro anos-. Aunque las côpulas 
demasiado prematuras deben estar penalizadas por una mayor probabilidad de pérdida 
de la puesta por una meteorologia adversa, el adelanto en la fecha debe haber resultado 
favorecido evolutivamente por la mayor supervivencia de los polios nacidos en fechas 
tempranas (Martin et al., 2007). De hecho, las hembras de mayor edad tendieron a 
nidificar antes y, aunque no disponemos de suficiente muestra de côpulas de marcadas, 
presumiblemente las de mâs edad también copularon antes (ver capitulo 7). Las côpulas 
siguieron prolongândose a baja tasa a lo largo de mayo, mes en el que es posible que 
algunas hembras que han perdido la puesta requieran nuevas côpulas para realizar 
puestas de reposiciôn (capitulo 7). También en esa fecha tienen lugar côpulas con 
hembras mâs jôvenes, que suelen nidificar mâs tarde. En nuestra zona de estudio 
aproximadamente un 15% de las hembras marcadas permanecieron agrupadas en bando 
a finales de mayo. Estas hembras fueron fundamentalmente individuos inmaduros, mâs 
algunos adultos que han perdido su primera puesta y no reponen (capitulo 7).
En concreto, el numéro mâximo de côpulas se alcanzô en la semana en la que se 
observô un mayor porcentaje de individuos solitarios (3“ semana de abril) y, mâs 
precisamente, las fechas médias de côpulas y mâxima cantidad de machos exhibiéndose
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en solitario tras la explosion del lek coincidieron exactamente en el 18 de abril (con sôlo 
4 dias de diferencia entre anos extremos). Esta coincidencia en ambas fechas sugiere 
como principal flinciôn de la explosiôn del lek la de facilitar el proceso de côpula, que 
probablemente séria mucho mâs dificil si los machos no se encuentran a cierta distancia 
unos de otros, ya que las interrupciones de côpula aumentarian (ver capitulo 6).
En cuanto a la partieipaciôn de cada macho en el proceso, en este estudio 
describimos cômo los machos de mayor edad avanzaron su fecha de primera exhibiciôn 
en solitario, adelantândose al resto de machos del lek, y alargando respecto a ellos el 
numéro total de dias de exhibiciôn, lo que seguramente contribuyô significativamente a 
facilitar su mayor éxito de côpula. Estas correlaciones no se encontraron con las 
variables peso e indice de condiciôn corporal. En concordancia con estos resultados, 
sôlo el grado de expresiôn del carâcter sexual cuello -mejor indicador de edad- mostrô 
correlaciôn con ambas variables, fecha de primera exhibiciôn en solitario y duraciôn del 
periodo de exhibiciôn en solitario, mientras que el grado de expresiôn del carâcter 
sexual barbas —mejor indicador de peso- no mostrô dichas correlaciones. La primera 
fecha en la que se observô un macho exhibiéndose en solitario fue el 23 de marzo, en 
dos machos de, respectivamente, 8 y 9 anos (Fig. 5.5.c), coincidiendo con las primeras 
côpulas y casi un mes antes de la fecha media de côpula (Fig. 5.1). Por su parte, los 
machos de 3 y 4 anos que realizaron exhibiciôn en solitario lo hicieron aprovechando el 
periodo de mayor frecuencia de côpulas, probablemente como forma de maximizar su 
escasa probabilidad de conseguir fecundar alguna hembra.
Estas relaciones entre edad -uno de los factores mâs déterminantes del éxito 
reproductivo en los machos-, fecha de primera exhibiciôn en solitario, éxito 
reproductivo, y fenologia de côpulas contribuyen a comprender cômo puede haber 
evolucionado el lek explotado o disperso, y, quizâ, a explicar parte de la diferencias en 
el sistema reproductivo de la Avutarda atribuidas por otros autores a diferencias de 
hâbitat o poblacionales (Sterbetz, 1981; Carranza et al., 1989; Johnsgard, 1991). La 
separaciôn de un macho determinado de su bando no debe resultar sencilla para 
cualquier individuo. En numerosas ocasiones hemos comprobado cômo un individuo 
que se aisla temporalmente de su grupo es râpidamente ‘absorbido’ por éste, 
especialmente al comienzo de la fase de explosiôn. Siguiendo la iniciativa de uno o 
pocos machos del grupo, todo él se dirige a la carrera al solitario y, tras una escaramuza 
que incluye persecuciones y peleas, acaba normalmente por reincorporar al solitario al 
bando. Ello sugiere que el proceso de separaciôn debe estar regulado por una fuerte 
competencia intrasexual, y la correlaciôn entre adelanto en la fecha de primera 
exhibiciôn en solitario y edad apunta a que el privilegio de ser aceptado por el resto de 
individuos como primer macho solitario debe estar reservado a los de mayor rango en la 
jerarquia del grupo.
Un patrôn similar al estacional se observô a lo largo del dia. Durante el periodo 
de mâxima actividad sexual de la manana el tamano de bando fue minimo, con la mayor 
parte de los machos adultos del lek realizando exhibiciôn en solitario, separados entre si 
por una distancia media de 265 m. Posteriormente los machos del lek se agruparon en 
uno o mâs bandos, dependiendo del tamano del lek, para comer y descansar en las horas 
centrales del dia. Pero lo mâs notable es
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En conciusiôn, nuestros datos sugieren que entre los mecanismos que utilizan los 
machos de Avutarda para aumentar su éxito reproductivo figura un aumento de los 
periodos estacional y diario que pasan exhibiéndose en solitario, y que fueron los 
machos de mayor edad, no los de mayor peso ni mejor estado fïsico, los que utilizaron 
dicho mecanismo.
Diferencias interindividuales en el éxito de côpula en los machos: influencia de la 
edad y del estado flsico
En nuestro estudio sôlo un 45% de los machos protagonizaron algùn intento de côpula, 
un 13% acaparô la mitad de dichos intentos o côpulas, y sôlo observamos côpulas que 
llegaron a consumarse en 3 machos de un total de 31 marcados (9.7%). Estos valores 
sitùan a la Avutarda Comùn entre las especies con mayor sesgo interindividual en el 
éxito de côpula y, en concreto, entre las que se reproducen en leks. En efecto, estudios 
comparativos anteriores han mostrado que la variaciôn interindividual en el éxito de 
côpula de los machos es mucho mayor en especies poliginicas que en las monôgamas -  
en las que, en general, la mayor parte de los machos maduros son capaces de aparearse 
con alguna hembra-, y partieularmente elevada en el caso de especies que se reproducen 
mediante leks, en las que el 10-20% de los machos frecuentemente obtienen el 70-80% 
de las côpulas (revisiones en Halliday, 1983; Andersson, 1994; Johnsgard, 1994; 
Hôglund y Alatalo, 1995).
Nuestros resultados sugieren que edad y peso -o  indice de condiciôn corporal- 
son importantes en la determinaciôn de esta variabilidad en el éxito reproductivo de los 
machos en la Avutarda. Valores crecientes de cada una de estas dos variables 
determinaron, independientemente una de la otra, incrementos en el éxito de côpula. La 
influencia positiva de la edad se corresponde con la correlaciôn positiva observada entre 
edad y diversos parâmetros de comportamiento indicadores de una mayor actividad de 
exhibiciôn sexual: los machos de mayor edad se independizaron del bando de machos 
de primavera en una fecha mâs temprana, y su periodo de exhibiciôn en solitario fue 
mâs prolongado, tanto en numéro de dias que pasan alejados de otros machos a lo largo 
de la estaciôn reproductiva, como en tiempo diario invertido en exhibiciôn sexual. Este 
ultimo se logrô mediante una mayor frecuencia de ruedas, asi como una mayor duraciôn 
media de las mismas. La relaciôn positiva de todas estas variables con éxito de côpula 
permite comprender cômo esos machos, gracias a su mayor inversiôn en exhibiciôn 
sexual, alcanzarian un mayor éxito de côpula. Durante la rueda es precisamente cuando 
un macho ofrece a las hembras mâs informaciôn acerca de sus caracteristicas fenotfpicas 
y calidad genética, al hacer mâs visibles no sôlo sus caractères sexuales secundarios 
bcrbas -que aparecen como estructuras sobresalientes hacia arriba- y cuello -cuya 
ccloraciôn es mâs visible, y cuyo tamano aumenta al mâximo, al inflarse el saco gular-. 
Aunque la regresiôn multiple no mostrô efecto significativo de edad o indice de 
ccndiciôn corporal sobre la cantidad de hembras que un macho era capaz de atraer, esta 
ultima variable si se correlacionô positivamente con el éxito de côpula.
La preferencia que muestran las hembras de Avutarda por machos de edad mâs 
avanzada coincide con el patrôn observado en algunas otras especies (Andersson, 1994; 
Johnsgard, 1994; Kokko, 1998; Brooks y Kemp, 2001) y apoya la hipôtesis de que en la 
eLcciôn de pareja por parte de las hembras podria intervenir algùn mecanismo
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indicador de calidad del macho basado en la edad de éste (Manning, 1985; Manning, 
1989; Kokko y Lindstrom, 1996; Kokko, 1998). Durante su exhibiciôn sexual, el macho 
muestra tanto sus caractères sexuales como el gasto energético que es capaz de realizar 
alargando sus periodos de exhibiciôn sexual, por lo que podria ser una combinaciôn de 
ambas cosas, senales de comportamiento y expresiôn de caractères, lo que le permita a 
las hembras distinguir cuâl de los machos es el que posee mejores genes para su 
descendencia.
En el caso del peso (y, mâs concretamente, el indice de condiciôn corporal), en 
nuestro estudio no encontramos variables asociadas al mismo que permitan comprender 
mediante qué mecanismos de comportamiento los machos con mejor condiciôn fïsica, 
una vez controlado el efecto de la edad (y el del tamano, mediante la utilizaciôn del 
indice de condiciôn corporal), obtienen un mayor éxito de côpula. Al contrario de lo que 
cabria esperar, no hubo correlaciôn parcial significativa entre indice de condiciôn 
corporal del individuo y duraciôn media de rueda o porcentaje de tiempo diario en rueda 
(ni siquiera utilizando sôlo datos del primer ano, en el que se midiô el peso, (Tabla 5.3), 
aunque si fue significativa la correlaciôn simple de estas dos variables de esfuerzo de 
exhibiciôn con el grado de expresiôn del carâcter sexual barbas (Tabla 5.2), que se 
midiô como media de los varios anos de seguimiento y que, como hemos visto en el 
capitulo 3, es un buen indicador del peso. Ello sugiere que el efecto principal de dichas 
correlaciones puede ser debido a la edad, y que una vez controlado dicho efecto, el 
efecto parcial debido al peso podria ser insignificante. El efecto parcial de peso sôlo 
mostrô correlaciôn negativa con el numéro de ruedas, lo que indica que, para una edad 
constante, los machos de menor peso -y peor condiciôn corporal- hacen mâs ruedas, 
aunque el porcentaje de tiempo invertido en exhibiciôn a lo largo de un dia no varié 
significativamente con el peso.
Es muy probable que, tanto el peso como la edad de un macho puedan ser 
estimados por las hembras directamente a través de los caractères sexuales secundarios 
del mismo, por lo que quizâ no séria necesario expresar su magnitud mediante 
mecanismos de comportamiento, como la duraciôn de las ruedas. En efecto, en el 
capitulo 3 se sugiriô que las barbas eran un buen indicador del peso para machos rivales 
durante la fase de competencia intrasexual previa a la reproducciôn, y, debido a que 
dichas plumas continùan creciendo hasta la fase de côpulas en mayor medida en los 
machos mâs pesados y en los de edad mâs avanzada, también serian buenas indicadoras 
del peso y, junto con el diseno del cuello, de la edad para las hembras durante esta fase 
de côpulas en abril. Asi pues, si el carâcter barbas es fiable, los machos de mayor peso 
no necesitarian realmente realizar una mayor inversiôn en exhibiciôn sexual para ser 
seleccionados por las hembras.
Por otra parte, aunque es cierto que el peso medio de los machos sigue 
aumentando entre febrero y abril (en tomo a un 20%, ver capitulo 1), es muy probable 
que el beneficio relativo que proporciona un peso elevado sea menor durante la fase de 
côpulas en abril que durante la fase de combates entre machos a finales del inviemo. En 
otras palabras, la selecciôn sexual habria favorecido la adquisiciôn de pesos elevados lo 
mâs temprano posible en la estaciôn, sobre todo por su beneficio durante los combates 
entre machos rivales de un determinado lek, tras los cuales cada macho podria man tener 
el estatus adquirido en ese lek, asi como la diferencia de peso alcanzada respecto a los 
demâs machos del mismo, hasta la fase de côpulas unos meses después. En efecto, no
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sôlo en el conjunto de la muestra de marcados, sino también en cada uno de los très leks 
principales por separado, se observô que los machos de mayor grado de expresiôn de 
sus caractères sexuales secundarios (barbas y cuello) tendieron a mostrar un mayor éxito 
reproductivo.
Hay datos que apoyan esta idea de que los pesos relativos de los distintos 
machos de un lek se deben mantener, en general, a lo largo de toda la estaciôn 
reproductiva. En primer lugar, las correlaciones positivas que hemos encontrado, por 
una parte, entre peso y desarrollo de las barbas en febrero, y por otra, entre éste y el 
grado de expresiôn del carâcter barbas en abril. En segundo lugar, aunque no 
disponemos de datos de evoluciôn estacional del peso de individuos concretos en 
libertad, los ùnicos datos procedentes de un estudio en cautividad indican que los dos 
machos dominantes de un grupo de 8 individuos, que alcanzaron mayor peso en abril, 
ya mostraban el mâximo peso durante la fase prerreproductiva en diciembre-febrero 
(Carranza y Hidalgo, 1993). Los dos machos descritos conservaron su estatus y peso 
incluso hasta el segundo ano de estudio. En libertad sabemos que, aunque lo normal es 
que los machos mantengan su estatus relativo en el lek de un ano para otro, 
paralelamente a un progresivo aumento en el grado de expresiôn de sus caractères 
sexuales secundarios, con cierta frecuencia -en  nuestro estudio en un 8-20% de los 
casos- un individuo sufre disminuciones en dicho grado de expresiôn de sus caractères 
sexuales, que estân asociadas a disminuciones en sus tasas de exhibiciôn sexual y de 
côpula (véase capitulo 3). Aunque no hemos podido pesar anualmente a esos machos, es 
probable que en esos anos también su peso y condiciôn fïsica fuesen inferiores, pero en 
cualquier caso, serian reconocibles por las hembras a través de los caractères sexuales 
secundarios. Estas disminuciones en la intensidad de exhibiciôn sexual pueden estar 
determinadas por mermas en la condiciôn corporal, causadas por infecciones 
parasitarias. El caso mâs llamativo fue el del macho Kn/A, que en su ultima primavera 
antes de morir mostrô una tasa excepcionalmente elevada de agresiones recibidas de 
otros machos en la fase de competencia intrasexual prerreproductiva, asi como una 
disminuciôn en su tasa de ruedas de un 11% en fase de côpulas. Este macho no realizô 
ese ano migraciôn postreproductiva, al contrario de lo que habia hecho los dos anos 
anteriores, muriendo ese verano. En heces recogidas de este macho poco antes de su 
muerte se hallô una gran carga de parâsitos intestinales, lo que, junto a la ausencia de 
migraciôn estival, sugiere un déficiente estado fisiolôgico causante de su baja tasa de 
exhibiciôn. La elevada tasa de agresiones recibidas ese ano en fase prerreproductiva 
reflejaria la efectividad de la competencia intrasexual como mecanismo de selecciôn 
sexual.
Es muy probable que los caractères sexuales secundarios indicadores de un 
mayor peso informen también sobre la capacidad de su portador para hacer frente a 
infecciones parasitarias, debido a la interrelaciôn que existe entre expresiôn de 
caractères sexuales -incluyendo comportamiento de exhibiciôn sexual-, condiciôn 
fïsica, nivel hormonal y carga de parâsitos (Hamilton y Zuk, 1982; Mol 1er, 1990; 
Folstad y Karter, 1992; Zuk, 1992; Zuk, 1996; Hillgarth y Wingfield, 1997). Debido a 
dichas interrelaciones, al efecto inmunodepresor de la testosterona ((Folstad y Karter, 
1992), y a los costos que représenta mantener niveles elevados de dicha hormona 
(Wingfield et al., 2001) sôlo los machos mejor preparados -mejor condiciôn fïsica, 
mayor peso- podrfan désarroilar suficiente nivel de hormona -mayor grado de expresiôn 
de caractères sexuales- sin sufrir las consecuencias de una excesiva carga de parâsitos.
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Seleccionado machos con mejor condiciôn fïsica, las hembras estarian menos expuestas 
a riesgo de transmisiôn de parâsitos durante la côpula.
Por ultimo, en otros capftulos describimos cômo los machos con menor grado de 
expresiôn de los caractères sexuales, es decir, los de menor peso y/o menor edad, 
participaron en un mayor numéro de agresiones durante el periodo prerreproductivo 
(diciembre-marzo), probablemente tratando de ascender en la escala jerârquica (capitulo 
4). Y que los machos de menor peso, y también aquellos con menor grado de expresiôn 
del carâcter barbas -relacionadas, como sabemos, con el peso-, provocaron 
interrupciones de côpula con mayor frecuencia que otros machos durante la fase de 
apareamientos (abril), quizâ como su mejor estrategia para rebajar el éxito de côpula de 
sus competidores e incrementar asi sus propias posibilidades de atraer a alguna hembra 
victima de dichas interrupciones (capitulo 6).
En conciusiôn, el éxito reproductivo de un macho estuvo asociado tanto a su 
edad como a su peso o condiciôn fïsica. Las hembras tendieron a elegir para el 
apareamiento a los machos de mayor edad y peso, caractères que probablemente son 
buenos indicadores, en el primer caso, de la calidad genética y capacidad de 
supervivencia, y en el segundo, del estado de salud del individuo y, quizâ, de su menor 
carga de parâsitos. La asociaciôn entre éxito reproductivo y grado de desarrollo de los 
caractères sexuales mâs évidentes (color y diseno del cuello por un lado, y tamano y 
cantidad de barbas por otro) sugiere que dichos caractères pueden servir de indicadores 
fiables de edad y peso para las hembras durante dicho proceso de elecciôn de pareja (ver 
también capitulo 3).
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6. Interacciones agresivas entre m achos en fase de copula
Introduccion
La agregacion de los machos para la exhibiciôn y apareamiento en especies con sistema 
de reproducciôn tipo lek generalmente esta asociada a comportamientos de interrupciôn 
del proceso de cortejo precopulatorio de un macho a una hembra por parte de otros 
machos vecinos, que provocan asi una disminuciôn del éxito reproductivo del macho 
afectado, al producir un incremento en la cantidad de tiempo y energfa que éste necesita 
para completar el proceso de côpula, pudiendo incluso provocar una modificaciôn de la 
decision de la hembra a favor del macho intruso (Foster, 1983; Borgia, 1985; Trail, 
1985; Mateos y Carranza, 1999). Aunque en la mayorfa de estas especies existen 
jerarqufas de dominancia previamente establecidas en la fase anterior a la de 
apareamiento, y se trata de especies que defienden pequenos territorios dentro del lek, 
las interferencias e interrupciones de côpula entre machos vecinos han sido constatadas 
para muchas de ellas (Hogan-Warburg, 1966; Kruijt y Hogan-Warburg, 1967; Hartzler, 
1972; Wiley, 1973; Lill, 1974; Lill, 1976; Foster, 1983; Trail, 1985; Nefdt, 1995; 
Saether et al,, 1999). La frecuencia de estas interrupciones de côpula obtenida para 
algunas de estas especies oscila entre el 1% y el 26% del total de intentos de côpula 
(revision en Bradbury y Gibson, 1983). Se trata, por tanto, de un mecanismo 
potencialmente eficaz de competencia sexual, al modificar la tasa de côpula de los 
machos, y afectar a la selecciôn de pareja por parte de las hembras. Sin embargo, las 
evidencias aportadas por distintos estudios sugieren que este comportamiento juega un 
papel relativamente poco importante en dicho proceso de selecciôn de pareja, ya que no 
se han encontrado datos que indiquen que las interrupciones se distribuyen entre los 
distintos machos del lek diferencialmente segùn su estatus (Bradbury y Gibson, 1983; 
Saether et al., 1999).
El comportamiento de interrupciôn de côpula no ha sido estudiado en la 
Avutarda. En esta especie, a pesar de exhibirse en areas dispersas y no defender en 
general territorios, a menudo los intentos de côpula -incluyendo las fases de exhibiciôn 
inmediatamente previas a los mismos- de determinados machos fueron interrumpidos 
por otros machos cercanos, que se aproximaban a su victima en el momento de mâxima 
intensidad de exhibiciôn o de cortejo a una hembra. En este capitulo describimos este 
comportamiento, aportando evidencias que sugieren la existencia de sesgo en la 




Las interacciones agresivas durante el proceso de cortejo se registraron a lo largo de un 
total de 267 horas de exhibiciôn en solitario de los 31 machos marcados. Dichas 
interacciones fueron clasificadas en los siguientes 4 tipos: intimidaciôn: un macho, o 
grupo de machos, intimidé al macho que realizaba el cortejo, sin contacto fïsico, 
caminando hacia él con el cuello en posiciôn oblicua respecto a la horizontal; 
desplazamiento: un macho, o grupo de machos, realizô una carrera o vuelo de 
acercamiento hasta la zona donde se estaba exhibiendo un macho solitario, provocando 
la huida de este ultimo, que se alejô de la zona, caminando o volando; duelo: Tuvo lugar 
generalmente entre dos machos (aunque a veces participaron très o incluso cuatro) 
situados en posiciôn amenazante uno frente a otro, manteniéndose ambos con los 
cuellos erguidos y picos enffentados; en un momento dado, uno de los dos lanzaba 
ataques con su pico al la cara del otro, pudiendo producirle heridas de cierta 
consideracion; en otras ocasiones el agredido repelïa el ataque, enganchândose ambos 
con sus picos, y pudiendo permanecer asi mâs de una hora; Interrupciôn de côpula'. un 
macho, o grupo de machos, interrumpiô el intento de côpula de otro macho en el 
momento inmediatamente anterior a su consumaciôn.
En el momento previo a la interacciôn se anotaron las distancias (< ô >100 m) a 
la que se encontraban el macho o grupo de machos y la hembra o grupo de hembras 
mâs cercanos al macho focal marcado. Posteriormente se detallaron el tipo de 
interacciones ocurridas para cada individuo y sc cîasificaron en ganadas o perdidas, en 
flinciôn del resultado obtenido por el macho marcado focal en dicha interacciôn.
Las tasas de agresiones en las que se vieron involucrados los machos, y la 
proporciôn de ganadas o perdidas, y de intentos de côpula de otros que ellos 
interrumpieron, o de intentos propios interrumpidos por otros, fueron correlacionadas (r 
de Spearman) con varios indicadores del estatus del macho: edad, peso (en el ano de 
captura, generalmente el primero de seguimiento, salvo algùn caso en que la captura fue 
un ano antes), grado de expresiôn de los caractères sexuales secundarios barbas y cuello 
(indicadores, respectivamente, de peso y edad, ver capitulo 3), y tasa de côpula (n° de 
côpulas 0  intentos de côpula cada 10 h, ver capitulo 5).
Resultados
Se registraron un total de 53 interacciones del macho focal con otro macho o grupo de 
machos. De éstas, 17 fueron intimidaciones, 19 desplazamientos, 4 duelos y 13 
interrupciones de côpula En promedio, el tiempo empleado en agresiones représenté un 
2.6% del balance de actividades de un macho y un 19.2% del tiempo empleado en 
côpula 0  intento de côpula. Las interrupciones de côpula representaron una fracciôn 
significativa del total de interacciones registradas (25%). Dado que se observaron 4 
côpulas y 42 intentos de côpula en los 31 machos focales estudiados (ver capitulo 5), la 
tasa media de interrupciôn de côpula fue de un 28.3%).
La interacciôn estuvo asociada a la presencia de hembras en el entomo cercano 
(a < 100 m) del macho solitario (49 de los 53 casos) (X^= 10.95, p<0.001). Asimismo,
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en 44 de los 53 casos el macho focal se encontraba cerca (a < 100 m) de otros machos 
del lek.
La presencia de interacciones también estuvo asociada al éxito de côpula, ya que 
12 de los 14 machos con éxito de côpula -aquellos en los que observamos al menos 
alguna côpula o intento- se vieron implicados en estas interacciones, frente a sôlo 6 de 
los 17 machos sin éxito de côpula (X^= 8.02, p = 0.005). En total, sôlo se registraron 







Figura 6.1. Tasa de interacciones agresivas de un macho en relaciôn con su tasa de côpula
En la muestra de los 18 machos que mostraron alguna interacciôn, se 
encontraron algunas correlaciones significativas entre tasa de interacciôn y varios 
indicadores del estatus del macho. Concretamente, los machos que se vieron implicados 
en un menor numéro de interacciones totales con otros machos fueron los de edad mâs 
avanzada, los que obtuvieron un mayor éxito de côpula y los que presentaron una mayor 
expresiôn del carâcter sexual secundario cuello (respectivamente, rs= -0.61, p=0.007, r^ = 
-0.47, p=0.05, y rs= -0.46, p=0.05, n=18).
Analizando estas correlaciones separadamente para las muestras de machos 
ganadores y perdedores de las agresiones, y para los que interrumpieron côpula o fueron 
interrumpidos, se observô que los machos con menor expresiôn del carâcter cuello se 
involucraron en agresiones con una mayor frecuencia (rs= -0.46, p=0.05, n=l8), aunque 
tendieron a ser perdedores (rs= -0.51, p=0.03, n=18), y los de menor peso, y también
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con menor grado de expresiôn del carâcter barbas, provocaron interrupciones de côpula 
de otros machos con una mayor frecuencia (respectivamente, Ts= -0.54, p=0.02, y rs= - 
0.49, p=0.04, n=18).
Discusiôn
El tiempo invertido en interacciones agresivas entre machos de Avutarda fue 
relativamente importante. Algunas de estas agresiones, ademâs de suponer un elevado 
consumo de tiempo y energfa, representaron un riesgo de lésion para los contendientes, 
que en el caso de los duelos, pueden infligirse serios dahos en la cara, zona a la que 
dirigen fundamentalmente los ataques con sus picos. Las agresiones generalmente se 
produjeron en presencia de hembras cercanas, es decir, cuando era mâs probable que 
uno de los machos involucrados en la agresiôn pudiese tener acceso a una de esas 
hembras. Finalmente, fue elevada la proporciôn de intentos de côpula frustrados -casi 
uno de cada très- por la intervenciôn de un macho cercano. Estos resultados sugieren 
que el comportamiento de interrupciôn del proceso de côpula, bien en los momentos 
inmediatamente anteriores al acercamiento definitivo de una hembra al macho en 
exhibiciôn, bien justo antes de la consumaciôn de la misma, es un mecanismo util de 
competencia intrasexual entre los machos del lek.
Un 25% de estas interacciones tuvo como objetivo impedir la côpula y el 75% 
restante a disminuir el posible éxito de un macho exhibiéndose en las cercanias de un 
grupo de hembras. Dentro de este 75% de interacciones que interrumpieron el proceso 
de exhibiciôn del macho, la mâs frecuente fue el desplazamiento del macho agredido del 
lugar donde estaba exhibiéndose, con el fin probablemente de alejarlo de las cercanias 
de esas hembras.
Las agresiones entre machos son un fenômeno comùn en especies que se 
reproducen en leks, en los que los machos se encuentran agregados en un espacio 
relativamente reducido, y las côpulas se producen a pocas decenas de metros unas de 
otras. Aunque en estas especies generalmente existe un rango jerârquico establecido ya 
antes de la fase de côpula (ver capitulo 4), en muchas de ellas se han observado 
interferencias entre machos del lek durante dicha fase (Foster, 1983; Trail, 1985). En 
algunas de estas especies el porcentaje de côpulas interrumpidas fue bastante elevado - 
26% en Pipra erythrocephala (Lill, 1976), 32% en Gallinago media (Saether et al.,
1999), 18% en Kobus leche kafuensis (Nefdt, 1995)-. Sin embargo, en la mayoria de las 
especies estudiadas no se ha podido constatar que las interrupciones del proceso de 
côpula se distribuyan de forma diferente entre machos con alto o bajo rango dentro del 
lek, por lo que la evidencia de que sirvan para modificar la selecciôn de pareja por parte 
de la hembra, y, por tanto, como mecanismos de selecciôn sexual, quedaria en 
entredicho (Hartzler, 1972; Wiley, 1973; Lill, 1976; Bradbury y Gibson, 1983; Saether 
et al., 1999).
Salvo los duelos, que representaron una fracciôn relativamente poco importante 
numéricamente del total de interacciones, el resto de interacciones no llegaron a 
provocar contacto fïsico entre los machos implicados, por lo que deben significar un 
coste no demasiado elevado para el macho atacante, quien, sin embargo, puede obtener 
un doble beneficio: por una parte, la reducciôn del éxito de côpula de su victima, y por
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otra, el aumento en su propia tasa de copula, a! poder acceder a alguna de las hembras 
que habian side atraidas per el macho atacado. Aunque no pudimos comprobar ninguno 
de estos supuestos, al no estar marcados individualmente todos los individuos 
implicados, lo que impidio que pudiésemos asegurar que ocurriô a medio-largo plazo 
tras la Interaccion, si podemos afirmar que en ningùn caso se produjo copula 
inmediatamente despues de una interaccion, ni por parte del atacante, ni de su victima. 
Es probable, por tanto, que el comportamiento de interrupcion contribuya mas a reducir 
el éxito reproductivo de los machos atacados que a aumentar el de los atacantes.
Nuestros resultados indican que los machos de mayor edad (y mayor expresion 
del caracter diseno del cuello, indicador sobre todo de edad, aunque también de peso) no 
se dedicaron a agredir a otros a lo largo del periodo de copulas, probablemente debido a 
que consiguieron un éxito de copula suficiente mediante la exhibicion de sus caractères 
sexuales (el cuello es solo uno de ellos). Los machos de menor edad fueron mas 
proclives a agredir a otros machos, pero tendieron a perder dichas agresiones. Ademas, 
los machos de menor peso (y barbas, indicador sobre todo de peso) interrumpieron mas 
copulas, probablemente tratando asi de rebajar el éxito de copula de sus competidores, 
o, lo que segun nuestras observaciones fue menos frecuente, lograr atraer a alguna de las 
hembras vlctimas de dichas interrupciones.
Los resultados de nuestro estudio sugieren que la mejor estrategia de los machos 
subdominantes es tratar de impedir las copulas de los dominantes. Estos resultados no 
apoyan la hipotesis altemativa, la de que la mayor parte de las agresiones fuesen 
dirigidas por machos dominantes a otros de menor rango, con el fin de expulsarles de 
sus zonas de exhibicion, lo que estaria de acuerdo con la ausencia de territorios de 
exhibicion propiamente dichos en los leks en esta especie. En el capitulo 4 se vio que 
los machos con mayor grado de expresion de caractères sexuales secundarios de un lek - 
es decir, probablemente los de mayor peso y/o edad, segùn lo visto en el capitulo 5-, 
partieiparon en un menor numéro de agresiones durante el periodo prerreproductivo 
(diciembre-marzo), y que los machos que mostraron mayores tasas de interaccion 
agresiva en dicho periodo fueron aquellos que posteriormente, durante la fase de 
apareamiento en abril, tendn'an un éxito de copula nulo. En un estudio realizado sobre 
Gallinago media en fase de copulas, la relaciôn entre tasa de copula y probabilidad de 
interacciones fue, al igual que en nuestro caso, inversa, aunque en dicho estudio la 
correlaciôn fue solo marginalmente significativa (Saether et al., 1999).
En conclusion, parece que tanto durante la fase de competencia entre machos 
por el rango (diciembre-marzo), como durante la fase de copulas (abril), los machos 
subdominantes son los principales inductores de las interferencias, mecanismo que 
deben utilizar, en la primera de dichas fases, para tratar de ascender en la escala de 
rangos del lek, y en la segunda, principalmente para reducir el éxito reproductivo de los 
machos dominantes y, de esa forma, aumentar su propio éxito relativo.
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7. Comportamiento reproductivo de las hem bras
Introducciôn
En especies poligmicas las diferencias interindividuales en el éxito reproductor de los 
machos suelen ser muy acentuadas, produciendo unos pocos machos la mayor parte de 
las crias, lo que se ha atribuido a la fuerte selecciôn sexual que opéra en dichas especies 
(Clutton-Brock, 1988; Andersson, 1994). En el caso de las hembras no suele haber tan 
marcadas diferencias entre individuos, y la mayoria de ellas se aparean cada ano, si bien 
también existen diferencias interindividuales en su éxito reproductivo. Los factores que 
determinan dichas diferencias son diversos; por un lado, factores del entrono fisico en el 
que vive la hembra, como la densidad de depredadores, las molestias de origen humano, 
las condiciones climâticas, la calidad del habitat y la disponibilidad de alimento, y por 
otro, caracteristicas individuales como la edad de la hembra y su experiencia previa, 
(Lack, 1966; Cody, 1971; Newton, 1989).
Uno de los mecanismos que pueden contribuir a un mayor éxito en la cria es la 
fecha de puesta. En diversas especies se ha visto que las hembras de mayor edad 
general mente realizan puestas mas tempranas que las hembras de menor edad y 
experiencia (p.ej., Hamann y Cooke, 1987; ver revisiones en Clutton-Brock, 1988; 
Newton, 1989). La puesta temprana ofrece ventajas como la mayor supervivencia de los 
polios y la posibilidad de generar una segunda puesta en caso de pérdida de la primera. 
Por otra parte, las hembras de mayor edad y experiencia tienen un conocimiento previo 
de las caracteristicas de la zona donde ya han nidificado en anos anteriores, asi como de 
sus depredadores.
En la Avutarda el éxito reproductivo de las hembras ha sido poco estudiado. Ena 
et al. (1987) realizaron un estudio sobre la poblaciôn de Villafâfila en una ùnica 
temporada reproductiva, y Alonso & Alonso (1990) publicaron datos de productividad 
de varias poblaciones espanolas. Mas recientemente, se realizô el primer estudio basado 
en el seguimiento a lo largo de varies anos de una muestra de hembras marcadas 
individualmente en la poblaciôn de Villafâfila (Morales, 2000; Morales et al., 2002). 
Los resultados indicaron mayor éxito en las hembras de mas edad. Sin embargo, tanto 
en dicho estudio, como en anteriores publicaciones, el éxito reproductivo se midiô solo 
mediante la tasa de supervivencia de los polios en el mes de septiembre, mes a partir del 
cual la mortalidad de los polios se reduce considerablemente con respecto a las primeras 
semanas de vida (Martin, 2001), sin analizar en detalle la fenologia de cria, o el éxito de 
las diferentes fases del proceso de cria -decision de realizar o no la puesta, incubaciôn, 
crianza de polios- ni la relaciôn de dichos aspectos con la edad de las hembras.
Otros aspectos que no han sido estudiados en la Avutarda son la distribuciôn 
espacial de los nidos, y la selecciôn del habitat de nidificaciôn. En la mayoria de las 
especies con sistema reproductor tipo lek, las hembras fecundadas permanecen en las
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inmediaciones del lek para nidificar. En la Avutarda se ha sugerido que las hembras 
establecen los nidos dentro del area de lek o en sus cercanias (Morgado y More ira,
2000), aunque observaciones propias han mostrado la presencia de nidos en zonas 
alejadas varios kilometros de la influencia de cualquier lek.
En este capitulo se describen por primera vez, basandose en una amplia muestra 
de hembras marcadas, la fenologia de la reproduccion, el éxito de distintas fases del 
proceso de cria, y la distribuciôn espacial de los nidos en relaciôn al lek de côpula, 
analizândose las variaciones interanuales e interindividuales y el efecto de la edad de la 
hembra sobre parâmetros reproductivos taies como fecha de puesta, puestas de 
reposiciôn, éxito de incubaciôn, y supervivencia de los polios en julio y en septiembre. 
La selecciôn del lugar de nidificaciôn se estudia en un capitulo aparté (capitulo 8).
Métodos
Se estudiaron un total de 60 hembras entre los anos 1998 y 2003, de las c uales 18 
fueron capturadas de polios, por lo que su edad y coordenadas de localizaciôn de nido 
matemo eran conocidas, y 42 capturadas de adultas. Las hembras fueron localizadas 
semanalmente durante la estaciôn reproductiva (marzo a julio, ambos inclusive) y 
mensualmente el resto del ano. Las hembras adultas fueron capturadas con redes de 
canôn (ver Metodologia general).
Localizaciôn de los nidos
Las localizaciones de los nidos fueron estimadas mediante triangulaciôn por radio- 
telemetria entre finales de abril y primeros de mayo. Durante estos meses, cuando una 
hembra no era avistada durante el seguimiento, se realizaba una triangulaciôn muy 
précisa llegando a localizarla a escala de parce la. Cuando estas localizaciones 
coincidian en la misma parcela en dos o mas ocasiones consecutivas, considerâbamos 
que la hembra estaba incubando en el nido. Una vez identificada la parcela de 
nidificaciôn, nos aproximàbamos lo mas posible a la sehal emitida por el emisor, 
procurando mantener una distancia prudencial para no levantar a la hembra, anotando 
las coordenadas UTM utilizando un GPS. Esta localizaciôn tan précisa y tan cerca del 
individuo sôlo se realizaba una vez. Para reducir al minimo las molestias generadas por 
nuestra presencia, los contrôles posteriores se haci'an por triangulaciôn desde lugares 
mas alejados. Para evitar el riesgo de abandono del nido por la hembra, la aproximaciôn 
a estos lugares se hizo a pie. En el caso de levantar a la hembra involuntariamente, el 
nido era verificado y apuntadas las coordenadas, lo mas râpidamente posible, para 
después situamos lejos y en un lugar alto de la zona, con el fin de observât si la hembra 
retomaba al nido, lo cual sucediô en todos los casos.
Los polios de hembras marcadas que sobrevivieron hasta el mes de Julio fueron 
también capturados y marcados. Se les tomaron datos biométricos y una muestra de 
sangre para anâlisis genético. Posteriormente fueron liberados en el mismo sitio de 
captura, donde la madré los recuperô en el 100% de los casos.
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Para estudiar la relaciôn existente entre el lek donde la hembra copulô y el lugar 
donde estableciô el nido se clasificô a las hembras en sedentarias o migradoras, segùn 
la magnitud de sus desplazamientos de invemada, y en otras dos categoria, dependiendo 
de los desplazamientos realizados para establecer el nido tras la côpula: nidificantes 
dentro o fiiera del area de lek (ver definiciôn de ârea de lek en capitulo 2):
- Hembras sedentarias: a este grupo pertenecen todas aquellas hembras que 
permanecieron en las cercanias del ârea del lek durante todo el ano. Dentro de este 
grupo estân las hembras que, una vez han copulado, se distribuyen en las cercanias del 
lek para establecer el nido, en una zona cercana al centro del lek que no supera los 4 
kilômetros de dispersiôn; estas hembras fueron consideradas sedentarias que nidifican 
dentro de la zona de lek (SND). Otro grupo de hembras sedentarias es el que se 
desplazan desde la zona de lek, a finales de primavera, a otros lugares denominados 
zonas de cria que estân como mâximo a 25-30 kilômetros. Estos lugares concentran a 
finales de primavera y verano a hembras solitarias que estân incubando y que después 
formaran pequenos grupos familiares de hembras y polios (caso de zonas como Uceda, 
en la provincia de Guadalajara, y de Paracuellos del Jarama, en Madrid). El resto del 
ano no hay presencia de avutardas en estas zonas. Estas hembras fueron consideradas 
sedentarias que nidifican fuera de la zona de lek (SNF). Por ultimo, hubo algunas 
hembras que nidificaron en lugares que podriamos considerar marginales respecto a la 
zona del lek, pero que no estân incluidos en lo que consideramos zona de lek, ya que 
taies lugares no son ocupados por los machos durante la fase de exhibiciôn sexual en 
primavera, pero si estan ocupados tanto por machos como por hembras el resto del ano. 
En estos lugares es frecuente encontrar hembras incubando en mayo. En nuestro caso, 
las hembras que hemos clasificado dentro de este grupo no visitaron estos lugares el 
resto del ano, ya que su dispersiôn del centro del lek no superô los très kilômetros, 
mientras que en época de reproducciôn situaron los nidos en estos lugares marginales, 
desplazândose hasta una media de 6 km.
- Hembras migradoras: las que pasan el inviemo fuera de la zona de lek
Se definiô como lek de côpula aquél en el que fue vista la hembra durante el mes 
de abril en proximidad de un macho o grupo de machos haciendo la rueda, ya que 
fueron muy pocos los casos de observaciôn de côpula de una hembra marcada. Para el 
câlculo de las coordenadas centrales del lek utilizamos dos medidas: centro de lek 1 
(centro geométrico de la localizaciôn de todos los individuos que forman el lek en el 
mes de abril cuando los machos adultos ya se han independizado del bando para 
exhibirse en solitario) y centro de lek 2 (coordenada de centro del lek antes de la 
“explosiôn del lek”; es la media de las coordenadas del bando de machos del mes de 
marzo y la primera quincena de abril cuando hay mas de un 30% de individuos todavia 
agrupados en bando. Posteriormente se calcularon las distancias lineales entre el nido y 
dichos centros de lek, defmiéndose respectivamente como distancia al lek 1 y distancia 
al lek 2. En el caso de las hembras pertenecientes a los leks de Ribatejada-Valdetorres, 
Talamanca-Valdetorres, Camarma y Daganzo, en los que se realizô un seguimiento 
semanal en abril, se utilizaron las coordenadas de centro de lek 7 y las coordenadas de 
centro de lek 2, pero en el caso de aquellas hembras que copulan en otros leks, donde no 
se realizô seguimiento en el mes de abril, se ha utilizado exclusivamente las 
coordenadas de centro de lek 2.
Por ultimo, se definiô zona pre-nido como la localizaciôn media de una hembra 
durante los meses habituales de nidificaciôn, en el afio inmediatamente anterior al de su
171
primer intente de cria. Para estimar la coordenada de prenido se calculé la coordenada 
media de las localizaciones entre el 15 de abril y el 30 de mayo.
Fenologia de puesta y parâmetros de éxito reproductivo
A lo largo de las 6 primaveras de estudio registramos fecha de puesta, tiempo de 
incubaciôn, éxito de la puesta, y numéro y sexo de sus polios en los meses de julio y 
septiembre. La edad de primera nidificaciôn sôlo pudo ser determinada en hembras 
capturadas de polios que llegaron hasta la edad reproductora. Hemos considerado edad 
de primera reproducciôn aquella en la que se pudo constatar que la hembra habta 
realizado la puesta.
La terminologia utilizada para définir el éxito de las diferentes fases del proceso 
de cria fue la siguiente: hemos calificado como nidificaciôn sin éxito aquella puesta en 
la que no se llegaron a completar los 28 dias de incubaciôn y que fue abandonada o 
depredada; por consiguiente, la nidificaciôn con éxito es aquella puesta que fue 
incubada durante 28 dias. Se definiô como incubaciôn con éxito aquella en la que 
eclosionaron los huevos. Por ultimo, el éxito de cria se midiô en julio y en septiembre, 
mediante contacto visual con polios vivos en dichos meses.
La fecha media de côpula de la poblaciôn se calculé a partir del seguimiento de 
machos maicados (ver capitulo 5) en los anos 2000 y 2001. Estimâmes la fecha de 
inicio de la incubaciôn a partir de los datos aportados por la telemetria, computando el 
dato de la ultima vez que se vio a la hembra en el lek y la primera vez que se la localizô 
en el nido, siempre que entre ambas fechas no transeurriesen mas de 15 dias. Otro 
câlculo de la fecha de puesta utilizado fue el de fecha de puesta media poblacional, 
calculada a partir de los pesos de los polios capturados en el mes de julio, para lo que 
utilizamos la curva de crecimiento basada en pesos de polios de mâs de 50 dias de edad 
obtenida por Heinroth & Heinroth (1928) y Radu (1969). Por interpolaciôn de los pesos 
medidos en captura se estimé la edad del polio y, calculando 28 dias de incubaciôn, se 
obtuvo la fecha de puesta. Este câlculo se realizô para todos los polios capturados cada 
ano, obteniendo asi una fecha de puesta poblacional anual.
Para estudiar la relaciôn con la edad utilizamos dos muestras: la de hembras 
marcadas de polios, que durante nuestro estudio alcanzaron en 2003 los 8 anos de edad 
-con objeto de ampliar la muestra, para la elaboraciôn de las tablas 7.7a y 7.7b se 
incluyeron 3 anos mâs, hasta la temporada de 2006 inclusive-, y las marcadas de 
adultas, a las que clasificamos como “ad” para el ano de captura, “ad+1” para el ano 




Edad de primera nidificaciôn
Aunque varias hembras realizaron su primera puesta a los 2 anos de edad, la edad media 
de primera puesta fue de 2.8 anos, y la de primera incubaciôn completada, los 4 anos 
(Tabla 7.1). La edad de primera reproducciôn con éxito, es decir, en la que el polio 
sobreviviô como minimo hasta el mes de septiembre, se estimô en un minimo 
comprendido entre los 6 y los 7 anos (aunque seguramente dicho valor fue realmente 
mayor, ver nota al pie de la Tabla 7.1).
Tabla 7.1. Edad es (anos) minimas comprobadas para diferentes parâmetros de éxito 
reproductivo en la muestra de hembras marcadas entre 1995 y 2001, para las que se dispone 
de datos suficientes de dichos parâmetros
individuo edad de primera nidificaciôn sin éxito









BvB96 4 - 7+ 8+
BbV97 2 5 5 5
CRUZvB96 - 4 4 5
HbV96 4 . ( 2 ) - -
PAGINAbV95 3 4 4 9
PORCIENTOvB98 - 2 2 3
5bV97 3 - 6+ 9+
ROSCOvB97 - 3 4 5+ (9+)
DOBLECABObV98 2 4+ 5+ 5+(7+)'='
VbV99 2 3+ 3+ 5+
media 2.8 >4 >4 >6- >7
muerta enero 2000; muerta julio 2000; desaparecida octubre 2004; desaparecida 
octubre 2004. Las edades en las que aparece un signo + son edades minimas hasta las cuales 
se sabe con certeza que la hembra en cuestiôn no habia tenido éxito con anterioridad, 
desconociéndose el resultado a edades posteriores (hay que aciarar que el resultado de éxito 
de cria fue dificil de observer a edades avanzadas, cuando el emisor ya no funcionaba y la 
hembra era sôlo identificable mediante sus plaças alares)
Relaciôn entre el lek y el lugar de establecimiento del nido
La mayor parte de las hembras nidificaron dentro del perimetro del lek en el que habian 
copulado, aunque varias recorrieron algunos kilômetros hasta llegar a otros lugares, en 
los que permanecieron durante el periodo de incubaciôn y cria de los polios (Fig. 7.1). 
Los cuatro leks principales en los que hemos estudiado el comportamiento reproductivo 
de las hembras estan prôximos entre si. Las zonas localizadas fuera de los mârgenes del 
perimetro del lek -que fue establecido durante el mes de abril- también fueron utilizadas 
para nidificar por hembras procedentes de los leks cercanos, siempre que en ellas se 
diesen las condiciones de habitat adecuadas. Estos lugares, que hemos denominado 
àreas de cria, son en general lugares tranquilos y alejados de grandes nùcleos urbanos.
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que el resto del ano son utilizados por las avutardas sôlo de forma esporâdica. En 
algunas de estas zonas, como las localizadas al norte del poligono de estudio en los 
términos municipales de Casa de Uceda, Villaseca de Uceda, El Cubillo de Uceda y 
Vinuelas, en la provincia de Guadalajara, la presencia de individuos sôlo ha sido 
constatada durante los meses de mayo, junio, julio y agosto, y en todos los casos se 
trataba de hembras nidificantes, familias de hembras con polios o algunos pequenos 
bandos formados por hembras que habian perdido la puesta o los polios. En estos 
lugares nidificaron hembras procedentes de diferentes leks.
Las hembras migradoras nidificaron fuera del ârea de lek en el que habian 
copulado en mayor proporciôn que las sedentarias (X^=4.61, p=0.032, Tabla 7.2).
Tabla 7.2. Diferencias entre hembras sedentarias y migradoras en los lugares de nidificaciôn 
respecto al ârea de lek utilizada en la fase de côpulas (abril). ND= hembras que nidifican dentro 
del area de lek; NF= hembras que nidifican fuera del area de lek
ND NF Total
n % n % n
migradoras 18 64 10 36 28
sedentarias 24 89 3 11 27
Total 42 76 13 24 55
La distancia entre el nido y el centro del lek en el que copulô la hembra fue 
mayor en las hembras que nidificaron fuera del ârea de lek alcanzândose un mâximo de 
53 km ((t= 7.72, p<0.01 para distancia al lek 1, t= 6.09, p<0.01 para distancia al lek 2, 
Tabla 7.3, Fig. 7.1).
Tabla 7.3. Valores medios de las distancias recorridas por las hembras desde las coordenadas 
centrales del lek de côpula hasta el lugar donde establecen el nido. ND= hembras que nidifican 
dentro del ârea de lek; NF= hembras que nidifican fuera del ârea de lek
distancia al lek 1 (km) distancia al lek 2 (km)
med mm mâx DS n med min mâx DS n
NF 12.91 4.66 28.25 7.05 13 15.84 4.66 52.95' 12.51 14'
ND 2.34 0.27 6.25 1.70 27 2.70 0.22 7.58 1.89 33
Total 5.77 0.27 28.25 6.51 40 6.61 0.22 52.95' 9.04 47'
El valor mâximo de distancia al lek 2 (52.95 km) corresponde a una hembra que copulô en Campo Real y 
nidificô en Uceda; para esta hembra no disponemos de valor estimado de distancia al lek 1
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Figura 7.1. Distribuciôn de los nidos (ciYculos vacios) estudiados en 1998-2003. Los poligonos 
de trazo negro indican los limites de las àreas de lek de Daganzo, Camarma, Ribatejada- 
Valdetorres y Talamanca-Valdetorres. La Imea g ru esa marca el limite provincial Madrid- 
Guadalajara. En esta figura se han excluido los nidos de hembras que copularon en leks 
diferentes a los aqui senalados. Se aprecia una concentraciôn especialmente llamativa de 
nidos en el ârea de cria de Uceda, unos 20 km al Noreste de Talamanca-Valdetorres.
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Relaciôn entre el lugar de nidificaciôn y la zona visitada dnrante edad inmadura 
en época de cria
Las hembras inmaduras permanecieron durante la primavera del el ano inmediatamente 
anterior al de su primer intento de cria en general en las mismas zonas que luego 
utilizarian el ano siguiente para nidificar (Fig 7.2). Los valores para una muestra de 5 
hembras de edad conocida fueron: distancia media = 1.09 km, min = 0.14, max = 3.47 y 
DS = 1.36.
0-1 1-2 2-3 3-4
distancia entre prenido y nido
Fig 7.2. Distribuciôn de frecuencias de las distancias existantes entre la coordenada media de 
la zona utilizada por la hembra en un ano de no cria y la coordenada de nido del ano siguiente.
Fenologia de nidificaciôn: relaciôn con la fecha de côpula y con la edad de la 
hembra
En los cuatro anos para los que disponemos de datos precisos de fenologia de puesta, el 
promedio de la fecha de puesta varié entre la primera y la segunda semana de mayo, 
existiendo una variaciôn interanual significativa, debida a un notable retraso en el ano 
2000 (Tablas 7.4.a y 7.4.b). Dicho retraso estuvo posiblemente relacionado con las 
abondantes Iluvias ocurridas durante la primavera de ese ano (analizando los datos 
pluviométricos para ese ano, observamos que el nivel de precipitaciones del mes de 
abril fue notablemente superior al del resto de los anos de estudio, observândose al 
mismo tiempo una menor temperatura media).
La fecha mâs temprana en la que tenemos constancia de una puesta flie en tomo 
al 17 de abril, mientras que las mâs tardfas fueron realizadas en los ùltimos dias del mes 
de mayo, aunque probablemente en estos casos se tratase de puestas de reposiciôn.
La comparaciôn entre la fecha media de puesta y la de côpula calculada a partir 
del seguimiento de machos marcados mostrô una diferencia entre ambas fechas de 25 y 
20 dias, respectivamente para los anos 2000 y 2001. Calculando la fecha de puesta de la 
popblaciôn a partir de los datos de peso de polios capturados y aplicando la curva de 
crecimiento de Heinroth & Heinroth (1928) y Radu (1969), se obtuvo un retraso de 1-2 
semanas en la fecha media de puesta del conjunto de la poblaciôn con respecto a la 
fecha media de puesta basada en el seguimiento de hembras marcadas (Tabla 7.4.a).
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Tabla 7.4.a. Variaciôn anual de las fechas médias de puesta de la poblaciôn de hembras 
marcadas para el periodo de estudio 2000-2003. No se incluye el ano 1999 por disponerse de 
sôlo dos datos para dicha temporada. La variaciôn interanual de la fecha de puesta fue 
significativa {F(3 ,bi)= 5,45 p=0,002)
2000 2001 2002 2003
fecha media de puesta 15/5/00 9/5/01 3/5/02 3/5/03
min 26/4/00 20/4/01 17/4/02 20/4/03
mâx 3/6/00 31/5/01 23/5/02 18/5/03
n 16 18 32 18
Tabla 7.4.b. Variaciôn anual de las fechas médias de puesta de la poblaciôn de hembras de la 
zona de estudio, estimadas a partir de la curva de crecimiento de Heinroth & Heinroth (1928) y 
Radu (1969)
2000 2001 2002 2003
fecha de puesta poblacional 22/5/00 14/5/01 21/5/02 18/5/03
min 14/5/00 3/5/01 28/4/02 2/05/03
mâx 6/6/00 25/5/01 3/6/02 3/6/03
n 11 14 11 13
Se observé una tendencia al adelanto en la fecha de puesta con la edad de la hembra (no 
significativa en el caso de las hembras de edad conocida, marginalmente significativa en 
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Fig 7.3.a. Diferencias en la fecha de nacimiento de los polios con la edad de la hembra, 
basadas en una muestra de 8 hembras de edad conocida F(4.i5)=0.83 p= 0.526. Las fechas 
médias de nacimiento de los polios fueron: 13 de junio, 7 de junio, 7 de junio, 5 de junio y 21 de 
mayo para las edades de 2, 3, 4, 5 y 6 anos respectivamente, con tamahos de muestra 
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Fig 7.3.b. Diferencias en la fecha de nacimiento de los polios con la edad de la hembra, 
basadas en una muestra de 40 hembras capturadas a la edad adulta F(3.63)=2.70 p= 0.053. Las 
fechas médias de nacimiento de los polios fueron: 6 de junio, 31 de mayo, 28 de mayo y 30 de 
mayo para las edades de ad, ad+1, ad+2 y ad+3 respectivamente, con tamanos de muestra 
respetivos de 31, 24,11 y 1.
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Puestas de reposiciôn
Sôlo se registraron 4 puestas de reposiciôn, en cuatro hembras diferentes. En todos estos 
casos, las hembras tras haber realizado una primera puesta, la abandonaron y cambiaron 
de localizaciôn para realizar la segunda puesta. En todos los casos se confirmô la 
existencia de ambos puestas, bien por observaciôn directa, bien por localizaciones 
sucesivas de la hembra en la misma parcela, descartando que estuviese integrada en un 
bando. En la tabla 7.5 se detallan los cuatro casos en los que fueron constatadas las 
segundas puestas, con las fechas estimadas en las que fueron realizadas cada una de 
ellas, la distancia en kilômetros entre la localizaciôn de la primera puesta y la puesta de 
reposiciôn, el terreno en el que fueron localizadas, asi como la posible causa de 
abandono de la primera puesta y el éxito o no del periodo de incubaciôn de la segunda 
puesta. A pesar de que en la mayoria de los casos se completô el periodo de incubaciôn 
de las segundas puestas, ninguna de las cuatro hembras fue vista posteriormente con 
polios.






Terreno Causa del abandono
Localizaciôn 










hembra 1 18 de mayo’ S desconocida 30 de mayo B 13.38 no
hembra 2 29 de abril S
encharcamiento 
de la parcela 
por Iluvias
17 de mayo B 2.02 si




29 de mayo S 7.20 si
hembra 4 24 de abril B desconocida 27 de mayo S 1.35 si
' La fecha estimada de primera puesta fue imposible de determinar, ya el primer contacto que se tuvo con esta hembra 
desde el mes de febrero fue el del 18 de mayo, fecha en la que se ya se encontraba en nido
En el caso de la hembra 1, tras confirmarse el abandono de la primera puesta, se 
encontraron 3 huevos completos sin danos apreciables cerca de las coordenadas donde 
habia sido estimado el nido. Tras ser triangulada durante très semanas consecutivas en 
la parcela de la segunda puesta, en la siguiente visita nos encontramos la parcela labrada 
y la hembra ya no estaba en la zona, por lo que decidimos aproximamos a las 
coordenadas donde habia sido estimada la posiciôn de esta segunda puesta, en las 
cercanias de este lugar nos encontramos 1 huevo sin depredar apenas incubado. 
Posiblemente el tractor sorprendiese a la hembra antes de que pudiese finalizar su 
periodo de incubaciôn, y a pesar de que el huevo no sufriô danos, las molestias 
ocasionadas por la presencia del tractor arando la parcela provocaron que esta hembra 
abandonase la puesta.
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En el caso de la hembra 2, tras unas Iluvias muy intensas que duraron 2 dias, la 
parcela donde estaba situada la primera puesta se encharcô parcialmente y la hembra 
abandono esta localizaciôn realizando una segunda puesta a una distancia de 2 km de la 
primera; en esta segunda localizaciôn si consiguiô completar el periodo de incubaciôn.
En la hembra 3, la primera puesta estaba situada en una parcela de siembra, 
colindante con un camino utilizado por los agricultores; tras dos semanas en esta 
localizaciôn, la hembra abandonô este nido, para realizar una segunda puesta en otra 
siembra, esta vez lejos de caminos. Al encontrarse la primera puesta en una siembra 
muy crecida, no nos fue posible encontrar el nido abandonado, por lo que 
desconocemos si los huevos fueron depredados o bien fueron las molestias ocasionadas 
por el trâfico de vehiculos por el camino colindante la causa del abandono.
En la hembra 4, tras confirmarse el abandono de la primera puesta, se 
localizaron en las coordenadas estimadas para el nido 2 huevos completos sin ningùn 
dano aparente.
Variaciôn interanual del éxito de cria
El porcentaje medio de hembras que realizaron la puesta -de la muestra total de hembras 
marcadas de edad > 2 anos- variô entre anos, con un valor medio para el periodo de 
estudio 1998-2003 del 67 %, de las cuales el 61% consiguiô terminai con éxito el 
periodo de incubaciôn. Tan sôlo un 16 % consiguiô criar polios hasta el mes de 
septiembre. El porcentaje de polios visto en septiembre de nuestra muestra de hembras 
marcadas fue de 8.96%, cifra muy cercana a la que se obtuvo en los censos de 
septiembre de esos mismos anos (9.87% para la poblaciôn de la provincia de Madrid). 
Si analizamos estos mismos datos para la muestra de hembras marcadas de edad > 6 
anos, el 76% realizô la puesta, terminando con éxito el periodo de incubaciôn un 66%, 
con un porcentaje de polios en la poblaciôn del 13.64%, dato mâs elevado que el 
obtenido 10% para el conjunto de la poblaciôn de Madrid.
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Tabla 7.6. Variaciôn interanual de los paramètres reproductives de la muestra de hembras 
marcadas adultas (sumando las capturadas de adultas mas las capturadas de pelles, 
considerande de estas sôlo las que habian cumplide les 2 anos), asi come excluyende de dicha 
muestra los dates cerrespendientes a edades inferieres a 6 anos, para considerar sôlo las que, 
segùn les dates de la Tabla 7.1, tienen plenas pesibilidades de éxito.
Ano 1998 1999 2000 2001 2002 2003 médias totales
n® total inicial de hembras 















n° realizan puesta 1 3 16 19 32 19 90
sôlo las ad ô > 6 anos 0 0 8 12 28 19 67
% realizan puesta 13 23 73 68 74 95 58 67
sôlo las ad ô > 6 anos 73 63 74 95 76 76
% finalizan incubaciôn 100 33 50 58 63 74 63 61
sôlo las ad ô > 6 anos 50 67 64 74 64 66
% con polios en julio 0 0 0 55 35 21 19 29
sôlo las ad ô > 6 anos 0 50 28 21 25 27
% con polios en septiembre 0 0 0 27 20 14 10 16
sôlo las ad ô > 6 anos 0 13 11 14 10 11
% polios que crfan esas 0 0 0 11 12 20 7 9hembras hasta septiembre
sôlo las ad ô > 6 anos 0 16 13 20 12 14
% polios en censo septiembre 14 11 5 g 11 9 10 10de la poblaciôn de Madrid
’ En los anos 98 y 99, antes de la realizaciôn de capturas de hembras adultas, no disponlamos de ninguna muestra de 
hembras marcadas de 6 o mâs anos, las hembras utilizadas en estos anos fueron de edades £.4 anos 
 ^ Para obtener un dato mâs représentativo de la poblaciôn de hembras adultas incluimos tanto los câlculos realizados 
con la totalidad de la muestra, como los correspondientes sôlo a hembras marcadas de adultas, mâs las marcadas de 
polios, excluyendo de éstas sus datos a edades inferiores a 6 anos, ya que, segùn la informaciôn aportada en la tabla 
7.1, la edad media de primera reproducciôn con éxito medido en una muestra de hembras de edad conocida fue de un 
minimo de 6 anos.
Variaciôn del éxito de cria con la edad de la hembra
El porcentaje de hembras que realizô puesta fue de sôlo un 22% en hembras de 2 anos,, 
ascendiendo a valores de 57-60% a edades de 4-6 anos (Tabla 7.7.a). En hembras 
adultas dicho porcentaje fue de un 81-90% en los très primeros anos, tendiendo a 
descender a edades ad+3 y ad+4 (Tabla 7.7.b). Una vez realizada la puesta, el éxito de 
incubaciôn tendiô a aumentar con la edad en ambas muestras. También tendiô a 
aumentar con la edad el éxito de cria global, especialmente en la muestra de hembras de 
edad conocida, aunque ninguna de las dos hembras de edades mâs avanzadas (9-11 
anos) logrô criar polios. Este efecto de aparente disminuciôn de hembras de mâs edad 
también se sugiere en la muestra de marcadas de adultas, a edades ad+5 y ad+6, si bien 
sobre un total también escaso, de sôlo 4 hembras. Si se tienen en cuenta sôlo las 
hembras que nidificaron, el porcentaje de éxito de dichas hembras aumentô con la edad
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en ambas muestras, hasta valores cercanos a un 70% a edades de 7-8 anos y ad+4 
respectivamente (Tablas 7.7.a y 7.7.b).
Tabla 7.7.a. Distribuciôn de diferentes parâmetros reproductivos segùn la edad de la hembra, 
en una muestra de hembras de edad conocida
edad en anos 2 3 4 5-6 7-8 9-11
n° de hembras marcadas totales 27 23 15 7 6 2
n*^  de hembras que realiza la puesta 6 7 9 4 3
éxito de nidificaciôn (porcentaje de hembras que realiza la 
puesta) 22 30 60 57 50
éxito de incubaciôn (porcentaje de hembras que finaliza la 
incubaciôn) 33 71 44 75 100
éxito de cria (julio) (porcentaje de hembras que tienen polio en 
julio sobre las que finalizan la incubaciôn) 100 60 25 67 100
éxito de cria (septiembre) (porcentaje de hembras que tienen 
polio en septiembre sobre las que finalizan la incubaciôn) 0 40 25 50 67
éxito de cria global 1 (porcentaje de hembras que tienen polio 
en septiembre de las totales iniciales) 0 9 7 21 33 0
éxito de cria global 2 (porcentaje de hembras que tienen polio 
en septiembre de las que nidifican) 0 29 11 38 67
Tabla 7.7.b. Distribuciôn de diferentes parâmetros reproductivos segùn la edad de la hembra, 
en una muestra de hembras capturadas de adultas. ad= edad de captura, ad+1, ad+2, etc= 
anos siguientes al de captura
edad ad ad+1 ad+2 ad+3 ad+4 ad+5 ad+6
n° de hembras marcadas totales 48 39 32 26 15 4 2
n° de hembras que realiza la puesta 40 35 26 13 3
éxito de nidificaciôn (porcentaje de hembras que 
realiza la puesta) 83 90 81 50 20
éxito de incubaciôn (porcentaje de hembras que 
finaliza la incubaciôn) 58 69 85 54 100
éxito de cria (julio) (porcentaje de hembras que 
tienen polio en julio sobre las que finalizan la 
incubaciôn)
30 29 18 29 67
éxito de cria (septiembre) (porcentaje de hembras 
que tienen polio en septiembre sobre las que 
finalizan la incubaciôn)
13 17 18 29 67
éxito de cria global 1 (porcentaje de hembras que 
tienen polio en septiembre de las totales iniciales) 6 10 13 8 13 0 0
éxito de cria global 2 (porcentaje de hembras que 
tienen polio en septiembre de las que nidifican) 8 11 15 15 67
1 8 2
Discusiôn
Edad de primera nidificaciôn
Segùn los datos obtenidos en este estudio las hembras son maduras sexualmente a partir 
de los dos anos de edad, hecho ya constatado en estudios anteriores (Morales, 2000), si 
bien la mitad de las hembras realizaron su primer intento de cria a la edad de 3-4 anos, y 
la primera nidificaciôn que llegô a término tuvo lugar, en promedio, a una edad superior 
a los 4 anos. En la Avutarda Hubara Clamydotis undulada, aunque las hembras son 
maduras sexualmente desde el primer ano de vida, un estudio con hembras marcadas 
revelô que las que intentaron reproducirse sôlo fueron un 4% (Maloney, 2003). 
Nuestros datos indican que, entre las hembras que nidifican, el éxito de cria aumenta 
con la edad al menos entre los 2 y los 7-8 anos (ver mas abajo). Resultados similares se 
obtuvieron en un estudio anterior en Villafâfila (Morales et al., 2002), siendo la causa 
mâs probable de dicho aumento la mayor experiencia de las hembras de edad mâs 
avanzada a la hora de superar las dificultades a las que se enffentan durante el proceso 
de cria, taies como depredaciôn de los huevos por côrvidos, zorros, perros o rapaces 
(Ena et al., 1987; Martin, 1997) y factores meteorolôgicos adversos (Morales et al., 
2002). La falta de conocimiento previo sobre el lugar y probablemente el hecho de que 
los mejores sitios sean ocupados por las hembras de mayor edad, deben también influir 
en la escasa productividad de las hembras mâs jôvenes. El alto coste energético que 
supone la cria debe ser la causa de que la mayoria de las hembras decidan retrasar la 
puesta hasta edades en las que aumentan las posibilidades de éxito.
Relaciôn entre el lek y las zonas de nidificaciôn y cria
La distribuciôn espacial de los nidos estuvo relacionada con la de los leks, observândose 
en general una mayor agregaciôn de aquellos dentro del perimetro de la zona definida 
como ârea de lek -la  zona utilizada durante la fase de côpulas, entre finales de marzo y 
comienzos de mayo-, o bien en zonas extemas a dicho perimetro, pero cercanas al 
mismo, con caracteristicas adecuadas para la nidificaciôn (taies como al Noreste del lek 
Talamanca-Valdetorres, Fig. 7.1, ver también capitulo 8). Concretamente, el 75% de las 
hembras situaron sus nidos dentro del perimetro del lek, mientras que el 25% lo hizo 
fuera. No encontramos diferencias en el éxito de incubaciôn relacionadas con la 
distancia entre lugar de nidificaciôn y lek (69% de los nidos situados dentro del 
perimetro del lek completaron con éxito el periodo de incubaciôn, ffente al 62% de los 
situados fuera).
Sin embargo, una cantidad importante de hembras nidificaron en âreas bastante 
alejadas de los leks, llegando a alcanzarse distancias de 53 km entre el centro del lek de 
côpula y el lugar de nidificaciôn -caso de una hembra que copulô en Campo Real y 
nidificô en Uceda-. La mayor dispersiôn de las hembras nidificantes es caracteristica de 
numerosas especies de aves que se reproducen en leks (Johnsgard, 1991; 1994; Hôglund 
y Alatalo, 1995), y la relaciôn entre ambas distribueiones se mantiene a lo largo de los 
anos gracias a la marcada tendencia filopâtrica de las hembras, que nidifican cerca del 
lugar donde nacieron (Martin, 2001), y permanecen en general fieles a nido y a lek a lo 
largo de sus vidas (capitulo 2). La tendencia a nidificar fuera del ârea de lek parece mâs 
marcada en hembras migradoras que en sendentarias, quizâ como consecuencia de una
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mayor tendencia a la movilidad general en las primeras. Aunque las causas de que las 
hembras nidifiquen a diferentes distancias del centro del lek no estan claras, algunos 
autores como Bergerud (1988) sugieren que algunas hembras podrian nidificar fuera del 
perimetro del lek para minimizar las molestias producidas por los machos y evitar el 
incremento de actividad depredadora asociado a la actividad del lek. Estudios realizados 
con Centrocercus urophasianus, especie en la que algunas hembras nidificaron a mâs de 
5 km del lek, senalan que este tipo de estrategia puede ser importante para la viabilidad 
de la poblaciôn (Holloran y Anderson, 2005).
Por ultimo, las âreas de nidificaciôn lejanas a los leks descubiertas en este 
estudio -tales como la zona de Uceda, o la de Paracuellos del Jarama- podrian ser restos 
de antiguos leks, en los que los machos hubiesen desaparecido en épocas pasadas, 
quedando en la actualidad sôlo las hembras, menos sensibles a las causas de extinciôn 
que los machos, segùn observaciones propias.
La experiencia previa sobre aspectos taies como abundancia y tipo de 
depredadores, molestias de la zona, y recursos disponibles, sin duda influye en el éxito 
de cria, por lo que es importante un conocimiento previo de la zona, en especial en 
especies longevas como las avutardas (Greenwood, 1980; Gavin y Bollinger, 1988; 
Schieck y Hannon, 1989; Koivula et al., 1993). La utîlizaciôn por las avutardas de las 
mismas zonas durante la fase de inmadurez (1-2 anos de edad) y la edad adulta (>2 
anos) sugiere que las hembras podrian utilizar los anos de inmadurez, en los que no 
crian, para realizar prospecciones de las zonas donde en anos posteriores pueden 
realizar la puesta. Los mejores sitios suelen estar ocupados por hembras de mayor edad, 
que tienen una gran fidelidad entre anos, no sôlo en esta especie (capitulo 2), sino en 
otras (Badyaev y Faust, 1996; Badyaev et al., 1998). Las hembras que buscan sitios 
favorables con anterioridad a la edad de madurez se verian asi beneficiadas una vez 
adultas.
Fenologia de nidificaciôn y retraso de puesta respecto a la fecha de côpula
Por lo general, en una misma poblaciôn la mayoria de las puestas suelen estar 
sincronizadas en un intervalo de tiempo estrecho, que représenta el ôptimo para la 
regiôn geogrâfica en la que vive dicha poblaciôn. Sin embargo, en numerosas especies 
se ha observado que existen importantes variaciones interanuales e interindividuales en 
la fenologia de nidificaciôn. En nuestro estudio, la fecha media de puesta oscilô entre la 
primera y la segunda semana del mes de mayo, segùn los anos. Estas pequenas 
oscilaciones interanuales pudieron ser efecto de variaciones en los parâmetros 
meteorolôgicos. Aunque no hemos analizado este aspecto con detalle, los datos medios 
de pluviometria y temperatura recogidos durante los meses de abril y mayo en la zona 
de estudio registran un mâximo en los niveles de pluviosidad y un minimo de las 
temperaturas en el ano 2000, ano en el que se produjo un retraso generalizado en la 
fecha media de puesta. La climatologia adversa de este ano contrasta con la registrada el 
resto de los anos de estudio. Las intensas Iluvias caidas en el mes de abril de ese ano 
provocaron inundaciones en muchas de las parcelas de la zona de estudio, con lo cual la 
disponibilidad de los sitios de nidificaciôn se pudo ver reducida considerablemente, lo 
que probablemente se tradujo en un retraso de puesta en muchas hembras, que debieron 
esperar a que el terreno se secase.
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Aparté de los condicionantes meteorolôgicos, las dos variables principales que 
influyen en la fecha de puesta son la edad fisiolôgica de la hembra y su experiencia 
reproductora, factores intrinsecos a cada individuo (Hedgren, 1980), lo que ya ha sido 
estudiado en diversas especies de aves y se conoce como hipôtesis de maduraciôn 
(Hamann y Cooke, 1987). En general, los individuos jôvenes que se reproducen por 
primera vez realizan la puesta mâs tarde (Reese y Kadlec, 1985; Forest y Gaston, 1996; 
Perris y McCleery, 1985) y son mâs susceptibles a perder los huevos que las hembras 
mâs viejas y experimentadas, que realizan puestas mâs tempranas (Perdeck y Cave, 
1992; Hipfner et al., 1997). Se han argumentado diferentes razones para explicar el 
retraso en la puesta de algunos individuos (revisiôn en Hamann y Cooke, 1987; Nol y 
Smith, 1987; revisiôn en Saether, 1990; Perdeck y Cave, 1992). El éxito reproductor de 
las aves a menudo disminuye con el retraso del inicio de la fecha de puesta (Daan et al., 
1990; Tinbergen y Daan, 1990; Verhulsty Tinbergen, 1991).
Algunos autores, como Perdeck y Cavé (1992), han sugerido que los machos 
mâs viejos intentan atraer a hembras de mayor edad para beneficiarse del adelanto 
producido en la fecha de puesta, lo que relacionaria a ambos sexos con el adelanto de la 
fecha de puesta como estrategia para obtener un mayor éxito reproductivo. En nuestro 
caso es dificil poder afirmar esto, ya que no disponemos de observaciones précisas de 
côpulas entre machos y hembras marcadas de edad conocida, aunque si hemos 
encontrado correlaciôn entre la edad del macho y el éxito de côpula y entre la edad del 
macho y la fecha de exhibiciôn (ver capitulo). Es posible que las hembras de cualquier 
edad intenten copular con los machos mâs viejos; y que ello haya contribuido al 
désarroi lo de una presiôn selectiva que favorezca un adelanto de la fecha de côpula. Las 
hembras mâs viejas copulan antes que las mâs jôvenes y con mayor probabilidad con 
los machos mâs viejos, que son los que antes se independizan del bando de machos del 
lek.
Segùn nuestros câlculos de fecha media de côpula a partir del seguimiento de 
machos marcados en los anos 2000 y 2001 (capitulo 5), y de puesta (présente estudio), 
existiria un intervalo medio de 20-25 dias entre ambas fechas. Ello sugiere que las 
hembras de Avutarda tendrian la capacidad de retener el esperma durante un cierto 
tiempo antes de realizar la puesta, pudiendo incluso quizâs conservar parte del esperma 
no utilizado en la primera puesta, para poder realizar una puesta de reposiciôn, en caso 
de pérdida de la primera. En algunas aves, las hembras tienen unos tùbulos que sirven 
de reservorio del esperma, donde los espermatozoides pueden sobrevivir semanas. La 
evoluciôn de este reservorio de esperma estâ relacionada con el hecho de que los ôvulos 
son liberados, fertilizados y los huevos puestos de manera secuencial después de 
transcurrir un cierto nùmero de dias desde la côpula (Gomendio y Roldan, 1993). Varios 
estudios han demostrado que el nùmero de espermatozoides influye en la duraciôn del 
reservorio de esperma. En las aves silvestres hay una gran difîcultad en determinar el 
numéro de espermatozoides introducidos durante cada côpula. El periodo mâs largo de 
almacén de esperma documentado en la bibliografia ocurre en el pavo doméstico, con 
un valor medio de 43 dias y un mâximo de 72 (Lorenz, 1950; Hale, 1955). En aves 
silvestres no es posible calcular los dias exactos de duraciôn del esperma en el 
reservorio. Sin embargo, si hay alguna informaciôn indirecta estimada mediante la 
diferencia entre la côpula observada y la puesta de huevos, aunque este valor séria sôlo 
aproximado, por ejemplo, entre 16 y 10 dias en algunas especies de albatros, Diomedea 
melanophris y Diomedea chrysostoma (Astheimer et al., 1985) y 19-27 dias en el
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fumarel (Hatch, 1983; Hatch, 1987; Hunter et al., 1992), siendo todas estas estimas 
minimas.
Las puestas de reposiciôn
Las puestas de reposiciôn son un mecanismo frecuentemente utilizado por las aves para 
contrarrestar las pérdidas de primeras puestas por depredaciôn u otras causas. La 
hembra conserva una reserva de esperma después de hacer la primera puesta, lo que le 
permite realizar una segunda puesta, aun en ausencia del macho. Sin embargo, la 
mayoria de las hembras no producen una segunda puesta, caso de perder la primera, 
sino que se integran en bandos de hembras no reproductoras o que también han perdido 
la puesta. Conelly (1993) sugiriô que el coste de realizar una segunda puesta de 
reposiciôn puede ser tan elevado para muchos individuos, que haria poco rentable 
intentar una segunda puesta. En nuestro estudio sôlo un 12% de las hembras que no 
completaron el periodo de incubaciôn de la primera puesta realizaron una puesta de 
reposiciôn: de 34 hembras que no completaron el periodo de incubaciôn de la primera 
nidada, tan sôlo 4 hicieron una segunda puesta, aunque el éxito reproductivo fue nulo en 
los cuatro casos. Posiblemente las fechas ya tardias en las que tuvieron lugar estas 
segundas puestas representaron un factor déterminante del escaso éxito de las mismas. 
En la Avutarda Hubara, en un estudio realizado en China, el 36 % de las hembras que 
fallaron la primera puesta, realizaron una puesta de reposiciôn (Combreau et al., 2002). 
En el caso de la Avutarda Comùn, hay datos de segundas puestas en Europa central, 
con intervalos de puestas de 1 a 2 dias entre ambas (Gewalt, 1959; England, 1966). La 
proporciôn de individuos que realiza puestas de reposiciôn disminuye conforme 
aumenta la fecha de pérdida de los huevos de la primera puesta (Barba et al., 1995; 
Hipfner et al., 1999; Pitman et al., 2006), lo que debe de reflejar la alta proporciôn 
coste-beneficio asociado a las puestas tardfas (Silverin, 1980). La fecha de primera 
puestas en hembras donde se ha constatado puesta de reposiciôn fue en todos los casos 
anterior a la fecha media de puesta calculada en este estudio. Consecuentemente, una de 
las ventajas evolutivas mâs importantes que supone el realizar puestas tempranas debe 
ser el incremento del potencial de poder realizar puestas de reposiciôn en caso necesario 
(Hannon et al., 1988). En especies en las que la probabilidad de éxito de puesta es baja, 
las puestas de reposiciôn pueden producir un aumento del éxito reproductor muy 
significativo (Keegan y Crawford, 1993).
Algunos estudios han comprobado que la realizaciôn de puestas de reposiciôn 
se efectùa preferentemente por las hembras mâs viejas y experimentadas (Wooller, 
1980; Boekelheide y Ainley, 1989; Wheelwright y Schultz, 1994; Hipfner et al., 1997) o 
en mejor condiciôn fisica (Hegyi y Sasvari, 1998). Se ha sugerido que la causa de que 
las puestas de reposiciôn las realicen preferentemente hembras de mayor calidad séria el 
hecho de que sôlo éstas tendrian las réservas suficientes para producir ambas puestas 
(Hund y Prinzinger, 1985; Wheelwright y Schultz, 1994; Hipftier et al., 1999). En 
nuestro estudio tan sôlo una de las cuatro hembras que realizaron puestas de reposiciôn 
era de edad conocida, realizando dicha puesta a los cuatro anos, las très restantes fueron 
adultas de edad desconocida, en su segundo ano de seguimiento, lo que sugiere que 
serian de edad avanzada. El hecho de que la fecha de primera puesta de estos individuos 
fuese anterior a la fecha media calculada para la muestra de marcadas, apoya la 
sugerencia anterior de edad avanzada, o bien de alta calidad de las hembras implicadas.
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Variaciôn interanual en el éxito de cria
El porcentaje medio de hembras mayores de dos anos que realizaron la puesta cada 
temporada fue del 67 %, y sôlo el 61% de dicha fracciôn de hembras consiguieron 
finalizar con éxito el periodo de incubaciôn. Los datos de otros estudios sobre el 
porcentaje de nidos en los que se concluye con éxito el periodo de incubaciôn muestran 
cifras similares e incluso, en algunos casos, considerablemente menores. En un estudio 
realizado en Villafâfîla por Ena (1987) el porcentaje fue del 50%, del 30% en Hungria 
(Sterbetz, 1980) y en Alemania de entre un 10-20% (Isakow, 1972) y un 27% (Ludwig, 
1996). En otras especies longevas y que también nidifican en el suelo, como los Pavos 
Meleagris gallipavo, los valores oscilan entre el 25% (Miller et al., 1998) y el 13% 
(Thogmartin, 1999), y en la Avutarda hubara el porcentaje de hembras que consiguieron 
completar el periodo de incubaciôn fue mâs cercano al obtenido en nuestro estudio, con 
un 59% (Combreau et al., 2002),. La mayoria de los autores atribuyen este alto grado de 
ffacaso en la incubaciôn a la densidad de depredadores. Aunque no hemos realizado un 
estudio de densidad de depredadores de la zona, no hay ninguna razôn que indique que 
no sea esta la causa, junto con el aumento de las molestias humanas, la principal 
responsable del bajo éxito de incubaciôn en nuestro caso.
La cantidad global de 21 polios avistados en julio para el periodo de estudio 
1998-2003, pertenecientes a 16 familias diferentes, de un total de 55 puestas en las que 
las hembras que terminaron con éxito la incubaciôn, indica que el nùmero de hembras 
que pierden el polio o los polios entre la fecha de eclosiôn y el mes de julio fue muy 
elevado, alcanzando el 71%. De los 21 polios vistos en julio sôlo 12, pertenecientes a 9 
familias, sobrevivieron hasta el mes de septiembre, es decir, el porcentaje de hembras 
que perdieron los polios entre la eclosiôn y el mes de septiembre fue del 84%. Segùn los 
datos obtenidos con hembras marcadas, la cantidad media de polios cri ados hasta 
septiembre fue de 9 por cada 100 hembras, dato muy cercano al obtenido en el conjunto 
de la poblaciôn de esta especie en la provincia de Madrid mediante los muestreos de 
productividad de septiembre, que arrojaron un promedio de 10 polios por cada 100 
hembras para el mismo periodo de estudio. Estos datos son bajos comparados con los 
obtenidos en un estudio anterior con esta misma poblaciôn , (0.16 en Madrid, Alonso et 
al., 2004)lo que sugiere que el periodo de estudio actual fue especialmente bajo en 
productividad. También fueron inferiores a los valores obtenidos en otras zonas de 
Espafïa (0.18 en Leôn, Alonso y Alonso, 1990; 0.15 en Villafâfîla Morales, 2000; 
Morales et al., 2002); 0.43 (Ena et al., 1987), y de Alemania (0.53Ludwig, 1996), pero 
superiores a los de Andalucia (0.08Alonso et al., 2005). En otras Otididas, como la 
Avutarda Hubara, la supervivencia de los polios fue de 0.39 (Combreau et al., 2002), y 
de 0.40-0.52 en Meleagris gallipavo (Keegan y Crawford, 1993; Hubbard et al., 1999). 
El valor medio del présente estudio no alcanza el umbral critico de 0.15 jôvenes por 
hembra, por debajo del cual algunos modelos de poblaciôn indican que las poblaciones 
tienden a disminuir (Alonso et al., 2004). Los datos de nuestro estudio sugieren que el 
éxito reproductivo de la poblaciôn madrilena podria estar disminuido, al menos en 
determinados anos, por la influencia de diversos factores antropôgenos, como una alta 
presiôn de depredaciôn por perros o zorros, o por molestias humanas (ver Martin, 2001; 
Martin et al., 2007).
La baja tasa de renovaciôn de la poblaciôn estudiada, junto a la baja capacidad 
colonizadora de la especie (Alonso et al., 2004) alerta sobre la vulnerabilidad de la 
Avutarda ante las amenazas a las que actualmente se encuentra sometida, como la
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pérdida de habitat provocada por el avance de las zonas urbanas y los cambios en las 
prâcticas agricolas hacia métodos de cultivo intensive, por citar sôlo algunas de las 
causas de regresiôn mâs importantes.
Entre los factores que influyen en el éxito de cria se encuentran las condiciones 
meteorolôgicas desfavorables (Morales et al. 2002). Ya hemos comentado que el ano 
2000 fue el peor afio de cria de todo el periodo estudiado, debido a las abondantes 
precipitaciones y las bajas temperaturas registradas en los meses de abril y mayo. A 
pesar de que el nùmero de puestas registradas fue similar al de otros afios, ninguno de 
los polios nacidos consiguiô sobrevivir hasta el mes de julio, ya que todas las madrés 
marcadas fueron vistas ese afio en bandos de hembras y sin polio a finales de dicho mes. 
Estos datos se corroboran con los datos poblacionales de productividad calculados en el 
mes de septiembre, que también fueron los mâs bajos de los registrados para el periodo 
1998-2003. El caso contrario ocurriô en el afio 2003, en el que se registraron 
precipitaciones minimas, combinadas con unas altas temperaturas durante el mes de 
mayo, con resultado de un aumento tanto en el porcentaje de hembras que realizaron la 
puesta como en el porcentaje de puestas que completaron el periodo de incubaciôn: un 
74% de las controladas desde su inicio, ffente al 50% del afio 2000. Otro dato relevante 
es que 4 de los 5 polios hijos de madrés marcadas avistados en julio sobrevivieron hasta 
el mes de septiembre. Estos datos indican que hay una fuerte influencia de las 
condiciones meteorolôgicas durante el periodo de puestas y de incubaciôn, meses de 
abril y mayo, que condiciona en primer lugar el éxito de la puesta y por consiguiente el 
posterior éxito de cria medido en el mes de septiembre, hecho ya dcstacado para la 
poblaciôn de Villafâfila (Morales et al., 2002).
Variaciôn del éxito de cria con la edad de la hembra
La relaciôn entre la edad del individuo y su éxito reproductivo ha sido ampliamente 
estudiada en aves. Son numerosos los estudios que han mostrado que los individuos mâs 
viejos tienen mayor éxito reproductivo que los individuos mâs jôvenes. Las hembras 
mâs viejas son mâs dominantes o tienen mâs experiencia, por lo que pueden tener 
mayor acceso a los recursos o un mejor conocimiento de los lugares idôneos para 
alimentarse o instalar su nido, asi como mayor experiencia para evitar a los 
depredadores (Wheelwright y Schultz, 1994).
En la Avutarda, ya Gewalt (1959) constatô que se produda un mayor abandono 
de las puestas por parte de hembras primerizas en cautividad. El ùnico estudio sobre 
esta especie en libertad constatô la mayor productividad de las hembras de mayor edad 
en la poblaciôn de Villafâfila (Morales et al., 2002).
Los datos aportados en este estudio demuestran que el éxito reproductivo 
aumenta con la edad en las hembras, aunque parecen insinuar que dicho éxito puede 
disminuir a edades muy avanzadas, de mâs de 9-10 anos, debido quizâ al efecto de la 
senescencia. Este hecho no habia sido sugerido en estudios anteriores sobre esta especie. 
El mecanismo por el cual se manifesta la senescencia podria ser el resultado de dos 
tendencias opuestas: por una parte, los parâmetros indicadores de eficacia en la cria, 
taies como éxito en la incubaciôn y en la crianza de los polios, parecen aumentar 
continuamente con la edad; por otra, el porcentaje de hembras que deciden nidificar 
podria ser el que disminuye a edades avanzadas, a las que la hembra podria decidir no
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criar, optimizando asi su esfuerzo reproductor. Seran necesarios mas anos de estudio 
para confirmar estos datos y su interpretaciôn.
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8. Selecciôn del area de nidificaciôn
In tro d u cc iô n
La Avutarda Comûn nidifica preferentemente en cultives de cereal, evitando los 
lugares con vegetaciôn esteparia que formaban el habitat original de esta especie 
(Farago, 1987; Collar, 1996). Este cambio de preferencia se ha atribuido en parte a 
que los cultives de cereal reducen las temperaturas extremas (Farago, 1986), facilitan 
la alimentaciôn de los polios (Farago et al., 2001) y reducen la detectabilidad trente a 
los depredadores (Farago et al., 2001). En la Peninsula Ibérica también se ha descrito 
que los cultives de cereal son los terrenes preferides para nidificar. (Ena et al., 1987; 
Morgado y Moreira, 2000).
Se desconoce en que medida la preferencia de la Avutarda por nidificar en los 
cultives de cereal esta ligada a otros factores relacionados con la nidificaciôn en 
general. Per ejemplo, en ambientes agrfcolas y esteparios las molestias humanas y el 
désarroi le de las infraestructuras son déterminantes en la selecciôn del lugar de 
nidificaciôn (i.e.. Tucker y Heath, 1994; Arroyo et al., 2002; Gonzalez et al., 2006). 
El trâfico de personas y de automôviles en caminos y carreteras prôximas a la zona de 
cria son algunas de las principales molestias humanas (Foppen y Reijnen, 1994; 
Reijnen y Foppen, 1994; Reijnen et al., 1995; Brotons y Herrando, 2001; Kuitunen et 
al., 2003). Dichas molestias aumentan con las actividades turisticas (e.g., Ruhlen et 
al., 2003), el ruido (Reijnen y Foppen, 1995; Linnell y Andersen, 1998; Trimper et al., 
1998) y en las cercanias de los pueblos (e.g., Thorington y Bowman, 2003). La 
estructura del terreno es también relevante para las aves que nidifîcan en el suelo, que 
seleccionan lugares abiertos y con poca pendiente. La selecciôn de un lugar para 
nidificar depende de la extensiôn del paisaje que la hembra puede visualizar desde el 
nido y de las posibilidades de ocultaciôn del nido sobre el terreno (e.g., Lazarus y 
Symonds, 1992). El ârea visible desde el nido y su ocultaciôn son déterminantes para 
reducir el riesgo de depredaciôn, una de las principales causas de tfacaso reproductive 
en aves (Baines, 1990; Henderson et al., 2003; Kaddour et al., 2005).
Es plausible que varies de los factores anteriores ligados a la selecciôn del 
lugar de nidificaciôn influyan en las avutardas, puesto que los mismos intervienen en 
la selecciôn del habitat durante la época no reproductora. Por ejemplo, se ha descrito 
que las Avutardas adultas evitan tante los labrados y los eriales como los edificios y 
las carreteras (Lane et al., 2001), y que la topografïa del terreno y el comportamiento 
social de la especie son déterminantes en la selecciôn del habitat (Osbome et al.,
2001). Ademâs, existen factores adicionales que pueden influir en la localizaciôn del 
nido, como por ejemplo la filopatria (Alonso y Alonso, 1992; Alonso et al., 2000) y la 
atracciôn coespeclfica (Alonso et al., 2004). El efecto de la atracciôn coespeciTica en 
la distribuciôn espacial de los nidos de Avutardas ya es conocida (Demeter, 1995). 
Este autor analizô las distancias entre nidos en dos poblaciones en Hungria y hallô
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que los nidos se localizaban cercanos unos de otros a distancias entre 90 y 700 metros 
en una poblacion y de 100 a 1000 metros en la otra, y en general prôximos a la zona 
de exhibiciôn de los machos. En el centro peninsular se desconoce en que medida la 
atracciôn coespeclfica influye en la selecciôn del lugar de nidificaciôn.
Ademâs de reducir el riesgo de fracaso de la puesta por molestias de origen 
humano o depredaciôn, la localizaciôn del lugar de nidificaciôn debe permitir el 
aporte de alimento en las primeras etapas de la cria (Watters et al., 2002; Amar et al., 
2004), por lo que los nidos deberlan localizarse en zonas en los que el alimento no sea 
escaso mientras el polio sea incapaz de volar. En este contexto, la estructura agrlcola 
del paisaje en las inmediaciones del nido podrla determinar el éxito de cria y por tanto 
influir en la selecciôn del lugar de nidificaciôn. Debido a los cambios ocurridos en el 
paisaje agrlcola y pseudo-estepario en el que viven las Avutardas (Suârez et al., 1997; 
Santos y Suârez, 2005), es necesario investigar las caracterlsticas del hâbitat 
reproductivo de esta especie. En la Peninsula Ibérica no se conocen bien los factores 
que influyen en la selecciôn del lugar de nidificaciôn y del ârea utilizada por los 
polios durante las primeras semanas de vida.
El objetivo de este trabajo fue la caracterizaciôn de los lugares de nidificaciôn 
de la Avutarda en el ârea de estudio, mediante aspectos geogrâficos, agrarios, intra- 
especlficos y derivados de molestias humanas. Estas caracterlsticas se compararon 
entre una muestra de nidos de hembras marcadas y seguidas mediante radiotelemetrla 
y dos muestras control seleccionadas en la misma area de estudio. Las muestras 
control se diferenciaron entre si por la presencia o ausencia de avutardas. Las 
caracterlsticas del hâbitat en los lugares con nidificaciôn demostrada se compararon, 
por una parte, con el hâbitat de otros lugares utilizados por las avutardas durante el 
ciclo anual, y por otra, con el hâbitat de lugares no utilizados por las avutardas. Son 
numerosos los trabajos que comparan el hâbitat utilizado con el no utilizado para 
describir las caracterlsticas que favorecen la presencia de aves (Lawler y Edwards, 
2002a; Lawler y Edwards, 2002b; Brotons et al., 2004; Piorecky y Prescott, 2006). La 
informaciôn que se obtiene al comparar el hâbitat de nidificaciôn con el hâbitat 
utilizado por los adultos durante todo el ano es diferente a la que se obtiene al 
comparar con el hâbitat no utilizado. En el primer caso se identifican los factores que 
favorecen la nidificaciôn condiclonada a la presencia de la especie. En el segundo 
caso se identifican los factores que favorecen la nidificaciôn condicionada a la 
ausencia de la especie. Mediante comparaciones entre las très muestras (nidos y doble 
control) es posible identificar las caracterlsticas especificas del lugar de nidificaciôn 
con independencia de la presencia o ausencia de la especie. Tras caracterizar los 
lugares de nidificaciôn y real izar comparaciones simples entre las très muestras, se 
élabora un modelo discriminante multivariante para identificar las variables que 
permiten explicar la selecciôn del lugar de nidificaciôn.
A rea  d e  e s tu d io
El ârea del estudio fue definida por un poligono de 76852 hectâreas localizado en el 
limite Noreste de la provincia de Madrid y suroeste con Guadalajara, que incluia los 
lugares en los que se comprobô la nidificaciôn por radiotelemetria, asi como otros 
hâbitats disponibles para las avutardas, principalmente cultivos de cereal, de la Zona 
de Especial Protecciôn de Aves Estepas Cerealista de los Rios Jarama y  Henares y su
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entomo (ver figura 8.1 y Alonso et al., 2003). El area de estudio abarca un rango de 
altitudes medio de 740 + 83 m. s.n.m., con algunas irregularidades como cauces de 
nos y pequenas colinas.
El ârea de este poligono contiene pueblos, tendidos eléctricos, caminos y 
carreteras, debido a su proximidad a Madrid. Cerca de 1000 avutardas viven en el 
interior del ârea de estudio (Alonso et al., 2003). En mayo y junio el ârea de estudio 
estâ mayoritariamente cubierta por campos crecidos del cereal (trigo Triticum 
aestivum y cebada Hordeum spp fundamentalmente), cuya cosecha se realiza 
generalmente entre la primera y la segunda semana del mes de julio. Hay otros 
cultivos menos abondantes como vinedos y olivares. Con mucha menor frecuencia 
que estos ùltimos, también podemos encontrar maiz {Zea mays), alfalfa {Medicago 
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Figura 8.1. Esquema del ârea de estudio (poligono). Los circulos negros indican el ârea 
alrededor de los nidos, asi como de los puntos control con y sin presencia de avutardas 
(circulos rayados y circulos vacios, respectivamente) en los que se han medido las variables 
geogrâficas, agricoles y de molestias humanas
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Métodos
Localizaciôn de los nidos
Entre 1998 y 2003 se localizaron en el ârea de estudio 76 nidos, entre los meses de 
abril y mayo. El numéro de nidos localizados cada ano fue 1,2, 11, 14, 29 y 19. Para 
este estudio no se tuvieron en cuenta las puestas de reposiciôn efectuadas por algunas 
hembras (4 puestas de reposiciôn). En los anâlisis se utilizô un dato por hembra, 
promediando los valores de las variables medidas en cada uno de sus nidos cuando la 
misma hembra fue registrada nidificando dos o mâs anos, por lo que el numéro inicial 
de 76 nidos se redujo a 42. La distribuciôn del numéro de hembras en funciôn del 
numéro de anos en las que fueron localizadas fue la siguiente: los nidos de 19 
hembras fueron localizados un solo ano, 14 hembras fueron localizadas durante 2 
anos, siete hembras fueron localizadas 3 anos y tan sôlo en dos hembras conseguimos 
local izar su nido durante 4 anos. El numéro de hembras capturadas a la edad adulta 
util izadas para el estudio fue de 38, y tan sôlo en 4 de las capturadas y marcadas de 
polios se pudo localizar el lugar de nidificaciôn durante los anos siguientes al 
comienzo de la madurez sexual.
El menor tamano de muestra de este estudio con respecto al capitulo anterior 
es consecuencia de la menor superficie comprendida en el poligono del présente 
estudio. El ârea excluye las zonas méridionales de Madrid como Sesena, Fuentiduena, 
Aranjuez y Camporeal, y también las localizaciones de hembras capturadas de polios 
que, a pesar de haber nacido en Madrid, criaron en la provincia de Toledo.
Para encontrar los nidos se utilizô la radio-telemetria. Al visitar las parcelas 
con nido de hembras marcadas, siempre se vio a varias hembras en actitud de cria en 
las proximidades. Este dato indirecto fue corroborado en el mes de junio y julio, 
durante los contrôles previos a la captura de polios, donde veiamos varias familias 
juntas en la misma ârea. En esta época, la madré permanece con los polios todavia en 
las proximidades del nido. Debido a la vulnerabilidad de la especie, no se considéré 
oportuno hacer transectos en época de cria, por lo que no fue posible estimar la 
distribuciôn de la mayoria de los nidos en el ârea de estudio, ni localizar un numéro 
suficiente de nidos de hembras no marcadas de un mismo lek, que nos hubiese 
permitdo medir distancias entre nidos cercanos. No obstante, el método de marcaje 
sesgado hacia zonas con mayor numéro de polios, junto con el elevado grado de 
filopatria en las hembras (Alonso et al., 1998; Alonso et al., 2000), produce que las 
observaciones de las hembras incluidas en los anâlisis se localicen en los lugares 
preferidos por las avutardas para la cria.
Observaciones y muestras control
Se han establecido dos contrôles en los que se midieron las mismas variables que en 
los lugares de nidificaciôn. El primer control Ci se estableciô con una muestra de 44 
circulos, distribuida de manera regular en lugares en los que se hubiese registrado la 
presencia de alguna avutarda adulta en los censos real izados entre 1995 y 2003 (7 
censos en primavera y 22 censos realizados el resto del ano). Con este control se 
pretende comparar los lugares de nidificaciôn con otros en los que la presencia de
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avutardas indicaba su posible adecuacion para la especie. No se puede descartar la 
existencia de alguna hembra no marcada criando en el control Ci. El segundo control 
estuvo formado por 30 circulos situados en lugares en los que nunca se han observado 
avutardas (control C2). En los lugares incluidos en el control C2 tampoco se han 
encontrado nidos. En todos los casos se evitô que los circulos de las muestras control 
solapasen con los circulos de los nidos, por lo que algunos circulos de los contrôles 
fueron eliminados de la muestra (ver Figura 8.1 y Tabla 8.1).
Niveles de registre de la informaciôn
Las variables se midieron a dos niveles: (a) en el pixel (25 x 25 m, 0.06 ha) que 
contenia las coordenadas UTM del nido y de los contrôles se midieron las variables 
que recogen informaciôn de tipo paisajistico y el câlculo de distancias; (b) en un 
circulo de 500 m de radio (78.5 ha) alrededor de las coordenadas UTM del nido y de 
los contrôles se midieron las variables que offecen informaciôn de tipo social y 
agricola.
El paisaje alrededor del nido se caracterizô en un ârea circular de 500 m de 
radio. Esta medida de 500 metros de radio fue elegida después de analizar la distancia 
de dispersiôn media de los polios desde el nido, en su periodo inicial de dependencia 
materna (Apéndice 3; datos propios no publicados). La hembra y el polio permanecen 
en los alrededores del nido hasta que el desarrollo del polio les permite real izar 
pequenos vuelos. Por esa razôn los circulos de 78.5 ha proporcionan informaciôn 
relevante en la selecciôn del hâbitat de nidificaciôn, ya que las hembras deberlan 
seleccionar un sitio adecuado no solamente para incubar los huevos, sino también 
para protéger y alimentar a los polios hasta que sean capaces de volar junto a ellas.
Tabla 8.1. Estructura de la informaciôn analizada y distribuciôn del numéro de casos en cada 
categorla que se utiliza en el texto para referirse a los grupos experimental y a los contrôles 
utilizados. El diseflo distri bu ye los datos segün una escala de paisaje y una escala 
poblacional. En la escala de paisaje hay dos categorlas; "punto” referido a las coordenadas 
UTM, y “circulo”, referido al ârea circundante al punto en un radio de 500 m (78.5 ha). En la 
escala poblacional, los datos se distribuyen en lugares con presencia 0  ausencia de nido. A 
su vez, los lugares en los que no se ha constatado la presencia de una hembra nidificando se 
han clasificado en lugares con presencia 0  ausencia de avutardas adultas.
Area de estudio (poligono)
Lugares con nidos lugares sin nidos
Niupi naicaip con sin con sin
^  ^ avutardas avutardas avutardas avutardas
Punto 36 6 44 30
Circulo 36 6 44 30
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Variables utilizadas
Para estudiar el hâbitat de nidificaciôn, agrupamos las variables en funciôn del tipo de 
informaciôn aportada: geogrâfica, agricola, infraestructuras y social (Figura 8.2), 
Otros factores que pueden influir en la localizaciôn del nido son el riesgo de 
depredaciôn y la experiencia de la hembra. Estos dos factores no son analizados en 
este capitulo.
Los seis factores que pueden influir en la selecciôn de un lugar para nidificar 
se consideran independientes, pese a que estân interrelacionados en mayor o menor 
grado (Figura 8.2). El caso extremo lo présenta el factor Sociabilidad, que estâ 
influido por los très factores bâsicos (geografïa, uso agricola e infraestructuras) en la 
misma medida que la propia selecciôn de nido. Esta influencia impide que sea 
incluido en los anâlisis multivariantes como factor independiente al mismo nivel que 
los très factores bâsicos. En menor grado, el uso agricola puede estar determinado, 
tanto por caracterlsticas fïsicas del terreno (pendiente, orientaciôn, etc.) como por la 
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Figura 8.2. Diagrama de los grupos de variables que podrîan influir en la selecciôn del lugar 
de nidificaciôn en la Avutarda. En este trabajo se analiza por separado el efecto de la 
geografïa, el uso agricola, las molestias humanas y la sociabilidad de la especie. La 
experiencia de la hembra no se analiza, aunque podria tener un efecto en la selecciôn del 
lugar de nidificaciôn. La depredaciôn tampoco se analiza, por no existir informaciôn sobre 
cantidad y distribuciôn de depredadores (zorros, rapaces, côrvidos, etc.). Las lineas 
continuas indican las relaciones que se analizan en este trabajo o previamente estudiadas 
(Lane et al., 2001). Las lineas discontinuas indican relaciones esperadas pero no 
demostradas todavia en la Peninsula Ibérica.
A continuaciôn se describen cada una de las variables utilizadas en este 
capitulo.
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i . Informaciôn geogrâfica
Estas variables informan sobre caracterlsticas del terreno como altitud, rugosidad, 
pendiente, orientaciôn y cuenca visual calculada desde la vertical del nido a 1 m de 
altura. La fuente principal de informaciôn geogrâfica fue el mapa digital del terreno. 
Los câlculos de las variables geogrâficas fueron realizados con los programas ArcGIS 
9 (Environmental Systems Research Institute Inc., 2005) o IDRISI32 (Clark Labs, 
2000). El detalle de la informaciôn geogrâfica se produce en pfxeles digitales que 
representan un cuadrado de 25 m de lado (0.0625 ha). En este estudio se investiga a 
escala local la selecciôn del lugar de nidificaciôn en relaciôn a variables del paisaje. 
No se analiza la selecciôn del lugar de nidificaciôn a escala regional (i.e., cientos o 
miles de km). Tampoco se estudia a microescala (i.e., centimetros o metros alrededor 
del nido), ya que se prescindiô de mediciones exactas desde el lugar en el que se 
colocan los huevos para no molestar a las aves durante la incubaciôn.
Tabla 8.2. Variables utilizadas para la caracterizaciôn geogrâfica de los lugares de 
nidificaciôn y de los contrôles
Variable Unidades(rango) Descri pciôn
Localizaciôn UTM Coordenadas UTM del nido y de los contrôles Ci y C2
Altitud metros(600-1500)
Altitud de la localizaciôn del nido y de los puntos control 
en relaciôn al nivel del mar
Pendiente %
(0 -°°)
Inclinaciôn relativa del pixel en el que se localize el nido y 
los puntos control
Orientaciôn grados(0-360)
Orientaciôn de la pendiente de la parcela en la que se 
localiza el nido y los puntos control
Rugosidad %(O-o»)













Distancia minima al obstâculo visual mâs prôximo 





Cuenca visual; ârea visible de forma continua desde la 
vertical del nido a 1 métro de altura hasta un màximo de 
2000 metros, del nido y de los contrôles
La pendiente se calculô como la diferencia de altitudes entre pixeles contiguos 
y se expresô como porcentaje (cambio de altitud en metros por cada 100 m de 
distancia).
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2. Informaciôn del uso agricola
Las variables de tipo agricola offecen informaciôn sobre los usos del terreno en la 
zona seleccionada para el estudio, taies como el numéro y estado de las parcelas en 
los alrededores del nido, diversidad de la superficie y coeficiente de interspecciôn.
Durante el radioseguimiento de las hembras se registrô el estado de la parcela 
en la que se localizaba el nido. Las parcelas se encontraban como labrado, siembra, 
barbecho, pasto y otros usos que fueron agrupados en “otros utiles” (olivos, vinedos, 
eriales, etc.) y “otros no utiles” (graveras, carreteras, arroyos, edificios...etc.). Las 
variables de uso agricola han sido calculadas sobre un ârea de 78.5 ha alrededor de los 
nidos y los puntos control.
El numéro de parcelas en el circulo alrededor del nido se obtuvo mediante la 
informaciôn catastral y fotografïas aéreas (ortofotos) a escala 1:10000, previo 
tratamiento informâtico con un sistema digital del terreno. La fecha de la informaciôn 
fotogrâfica (anos 1998 y 1999) no coincidiô en todos los casos con las fechas de 
seguimiento de las hembras, por lo que fue preciso calcular el estado de las parcelas 
segùn el numéro de anos transcurridos entre la foto y el trabajo de campo, asumiendo 
que la prâctica totalidad de las parcelas mantiene el régimen de ano y  vez. Dicha 
asunciôn fue val i dada mediante registre de los usos del terreno desde 1998 (datos 
propios no publicados). Gracias a este esfuerzo de trabajo de campo ha sido posible 
estabiecer que la mayoria del terreno (88-99%) se mantuvo en explolaciôn continua 
en ciclo bianual (Apéndice 2), de manera que el estado de las parcelas se alterna entre 
labrados y siembras.
El coeficiente de interspecciôn es el numéro de cambios de los usos del 
terreno, medido en el circulo de 500 m de radio alrededor del nido y de los puntos 
control. El coeficiente de interspecciôn se midiô en una distancia de 2000 metros, 
desglosada en dos segmentos perpendiculares de 1000 metros cada uno, en direcciôn 
N-S y O-E. Valores bajos de este coeficiente de interspecciôn indican que los terrenos 
del mismo tipo suelen ser grandes o bien estar agrupados, por lo que hay un menor 
efecto borde entre ellos. Valores altos de este coeficiente indican una disgregaciôn de 
los tipos de terreno, que favorece que unos tipos sean adyacentes a otros, aumentando 
el efecto borde entre ellos.
El coeficiente de diversidad es una medida relativa a la diversidad del terreno, 
o la abundancia proporcional de cada tipo de terreno dentro del paisaje. El indice de 
diversidad de Shannon, que es el que hemos utilizado para medir esta variable, estâ 
solo disponible a nivel paisajistico y es una medida relativa de diversidad del terreno. 
Este indice es igual a cero cuando hay un ùnico tipo de terreno en el paisaje, e 
incrementa su valor a medida que los tipos de terrenos o su distribuciôn proporcional 
aumenta (McGarigal y Marks, 1994). El indice de Shannon estâ calculado como el 
sumatorio del porcentaje de cada tipo de terreno en la superficie total de estudio, 
multiplicado por esa misma proporciôn transformada a logaritmo natural. El numéro 
de tipos de terreno es cinco (siembra, labrado, barbecho, pasto y otros terrenos utiles 
para la especie). La expresiôn matemâtica del indice es H =X (Pi*lnPi) , donde Pj 
représenta la proporciôn de ârea cubierta por cada tipo de terreno.
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Tabla 8.3. Variables de uso agricola que caracterizan los alrededores de! nido y de los 
puntos control. Todas las variables se midieron a nivel del circulo, excepte el tipo de terreno 
para nidificar, que se midiô a nivel de parcela.
Variable Unidades Descripciôn
Terreno -
Tipo de terreno utilizado para nidificar; siembra, labrado, 
barbecho, y otros terrenos (pastos, vihedos, olivares, eriales, 
vezas...)
Superficie %(0-89)
Superficie agricola relativa de cada tipo de terreno (siembra, 
labrado, barbecho, pasto, otros utiles)
Parcelas (5-236)
Numéro de parcelas en el circulo alrededor del nido y de los 
contrôles
Diversidad (0-1.47)
indice H de diversidad de Shannon-Weaver. El indice 
combina la superficie de parœlas de cada tipo de terreno con 
el numéro de parcelas
Interspecciôn (3-21)
Numéro de cambios de tipo de terreno. Se calcula contando el 
numéro de cambios en los dos ejes principales (N-S y O-E) 
del circulo alrededor del nido y de los contrôles
3. Informaciôn de infraestructuras
Esta informaciôn fue utilizada para analizar la distancia establecida por las avutardas 
en la selecciôn del lugar de nidificaciôn con respecto a estructuras de origen humano 
taies como carreteras, lineas eléctricas y edificaciones. Las variables correspondientes 
al calculo de distancias, como ya hemos mencionado anteriormente, se midieron a 
nivel del pixel que contenia las coordenadas UTM del nido y de los contrôles (25 x 25 
m, 0.06 Ha). Ademâs se calculô el porcentaje del circulo ocupado por infraestructuras 
(casas, carreteras, caminos, etc.) y otros terrenos no utiles.
Tabla 8.4. Variables correspondientes a la distancia minima desde el nido y los contrôles a 
las infraestructuras utilizadas para la caracterizaciôn geogrâfica de los lugares de nidificaciôn 













(2 5 - 11857)
%
(0 - 100)
Distancia minima a edificaciones (casas, pozos, ...), del 
nido y los puntos control
Distancia minima a carreteras del nido y los puntos 
control
Distancia minima a tendidos eléctricos de alta tensiôn 
del nido y los puntos control
Superficie relativa con infraestructuras y otros terrenos no 
utiles
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4. Informaciôn de tipo social
Las variables de tipo social miden la distribuciôn de avutardas en el ârea del estudio. 
Estas variables pueden tener un carâcter de informaciôn sexual, como es la distancia 
al lek mâs prôximo o al centroide de los très leks mâs prôximos. Otras variables con 
informaciôn intraespecifica pueden ser puramente sociales, sin contexto sexual o 
reproductivo, como son el tamano de los bandos de avutarda de la zona o el numéro 
de bandos présentés en esa ârea durante la primavera o el resto del ano.
La situaciôn del nido relativa al lek mâs prôximo se ha definido como la 
distancia de cada nido al centro del lek (véase la definiciôn de centro de lek en el 
capitulo 2). La muestra de puntos Ci estân localizados en su mayoria en el interior de 
los leks. La muestra de puntos C2 estân por defmiciôn localizados en el exterior de los 
leks, en zonas en las que no se observan avutardas.
Las variables que informan de la distribuciôn de avutardas en el ârea de 
estudio, como son el tamano de bando y el numéro de bandos, se calcularon a partir 
de los datos procedentes de los censos realizados entre 1995 y 2003 (7 censos en 
primavera y 22 censos realizados el resto del ano). De esta forma pudimos calcular el 
promedio del numéro de individuos que se encontraba situado dentro de los circulos 
de 500 m de radio (N = 1257 pixeles en cada circulo) dibujados alrededor de las UTM 
del nido y de los puntos control, durante la primavera o bien durante el resto del ano. 
Esta diferenciaciôn es conveniente debido a que la distribuciôn de las avutardas 
difiere de manera importante durante la época reproductora y el resto del ano.
Las variables de tipo social o poblacional se agruparon en dos categories 
(variables sexuales: distancias a los leks; y no sexuales: tamano de bando y numéro de 
bandos) con objeto de analizar su influencia en la selecciôn del lugar de nidificaciôn 
de manera separada.
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Tabla 8.5. Variables sociales utilizadas para caracterizar el ârea alrededor del nido y de los 
contrôles. Las distancias se miden a nivel de punto y el numéro de avutardas a nivel de 
circulo.
Variable Unidades(rango) Descripciôn
km Distancia al centro del lek mâs cercano al nido
(0.20 -17.95) o al controlDistancia al lek
Distancia al centroide
Tamaôo de bando en 
primavera
Tamaôo de bando el 
resto del aôo
Bandos en primavera
Bandos el resto del 
aôo
km Distancia al centroide de los 3 leks mâs
(1 .12- 33.07) cercanos al nido o al control
(0 -3 4 )
(0 -4 8 )
Numéro medio de individuos por bando en 
primavera en el circulo alrededor del nido y de 
los contrôles
Numéro medio de individuos por bando el 
resto del aôo en el circulo alrededor del nido y 
de los contrôles
Numéro medio de bandos en primavera en el 
(0.00 -  3.14) circulo alrededor del nido y de los contrôles
Numéro medio de bandos el resto del afto en 
(0.00 -  1.77) el circulo alrededor del nido y de los contrôles
5. Experiencia
Las variables relacionadas con la experiencia de la hembra no han sido analizadas en 
este trabajo, aunque si serân motivo de estudio en prôximos trabajos. El objetivo del 
présente estudio no es relacionar el habitat con la productividad, sino describir el tipo 
de habitat de nidificaciôn.
6. Depredaciôn
La falta de informaciôn sobre la abundancia y especies de depredadores de los nidos 
de avutarda (zorros, côrvidos, jabalies, etc.) no permitiô explorar la influencia de los 
depredadores en la situaciôn de los nidos, a pesar de que este factor puede estar 
relacionado con el éxito reproductor de la Avutarda (Farago et al., 2001; Langgemach 
y Bellebaum, 2005), y por tanto influir en la selecciôn del lugar de nidificaciôn. Los 
nidos de las Avutardas Hubaras, por ejemplo, estân alejados de las zorreras (Yang et 
al., 2003).
Anâlisis estadisticos
Los anâlisis compararon las caracterlsticas del paisaje en los puntos sin presencia de 
avutardas (control C]), en las localizaciones usadas por las avutardas durante todo el 
ano (control Ci), y en las localizaciones utilizadas por las hembras para la nidificaciôn 
(nidos).
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La orientaciôn del lugar de nidificaciôn y su entomo (circulo de 0.5 km de 
radio) se calculô a partir de la pendiente del terreno (véase Tabla 8.2). El mismo 
procedimiento se aplicô para la muestra Ci y C2 . Con el con)unto de nidos y circulos 
control Cl y C2 se calculô el vector promedio de orientaciones (r), aplicando la prueba 
de Rayleigh (Batschelet, 1981) para comprobar si la orientaciôn era estadisticamente 
significativa. Las orientac iones de los nidos y los contrôles Ci y C2 fueron 
comparadas con la prueba de Mardia-Watson-Wheeler (Batschelet, 1981).
Para estimar las diferencias de las variables obtenidas mediante ArcGIS, 
entre lugares de nidificaciôn y zonas control, comparamos los valores medios con el 
valor del estadistico t de Student. Las variables fueron previamente transformadas 
para corregir el ajuste a la normalidad y homocedasticidad de sus distribuciones.
La selecciôn del lugar de nidificaciôn fue analizada mediante General 
Discriminant Analysis (GDA), seleccionando cada variable con el procedimiento por 
pasos forward stepwise. La regresiôn multivariante por pasos es uno de los anâlisis 
mâs ffecuentes en estudios de selecciôn de hâbitat (pero véase Whittingham et al., 
2006 para una critica reciente de este anâlisis en estudios de ecologia animal; 
Mallord et al., 2007). El anâlisis se realizô en dos fases: primero se examiné cada 
factor (geografïa, agricultura, infraestructuras y sociabilidad) por separado, y 
segundo, se realizô un anâlisis final con los très factores (geografïa, agricultura e 
infraestructuras) combinados. El objetivo de este anâlisis combinado fue determinar 
la importancia relativa de las variables de cada factor en la selecciôn del hâbitat de 
nidificaciôn.
Resultados
Descripciôn bâsica de las parcelas de nidificaciôn
Setenta y nueve nidos fueron localizados en siembras, labrados y barbechos 
(Tabla 8.6). Las siembras y barbechos fueron altamente seleccionados para nidificar, 
mientras que los labrados fueron evitados y el resto de terrenos ignorados (X^  = 24.77, 
g.l = 3, p<0.001). El mismo resultado se obtuvo cuando la categoria “otros terrenos” 
se excluyô del anâlisis (X^= 14.15, g.l= 2, p<0.001).
Tabla 8.6. Numéro de nidos observados y esperados en los tipos 
principales de terreno
Tipo de Terreno





Otros terrenos 0 10
t  La frecuencia esperada de nidos es proporcional al porcentaje 
de superficie de cada tipo de terreno Este porcentaje se estimô 
mediante mapas de parcelas (Tabla A.8.1 en el Apéndice 2)
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Efectos simples del uso agricola del terreno, las caracterlsticas geogrâficas, las 
infraestructuras y  la presencia de avutardas en la selecciôn del lugar de 
nidificaciôn
1. Geografïa
La altitud media en la que se situaron los nidos (Tabla 8.7) no difiriô de manera 
significativa con las altitudes médias de las zonas control (p > 0.05). No se 
encontraron diferencias significativas de los valores de rugosidad entre los nidos y los 
contrôles (p > 0.05). La pendiente tampoco difiriô de manera significativa (p > 0.05) 
con las pendientes de los contrôles.
Tabla 8.7 Descriptores geogrâficos en los lugares de nidificaciôn y en los contrôles
Nidos Control 1 Control 2
{n = 42) (n = 44) (n -  30)
Variable media ± DS media ± DS media ± DS
Altitud 728 ± 76 708 ± 66 717 ± 74
Rugosidad 6.0 ± 3.4 7.9 ± 8.2 8.8 ± 10.4
Pendiente 6.4 ± 3.9 6.7 ± 5.0 6.2 ± 4.5
Orientaciôn ^ 148 ± 65 192 ± 101 ^ 158 ± 121 §
Distancia visual 81 ± 20 90 ± 28 73 ± 21
Cuenca visual 127 ± 101 86 ± 100 124 ± 125
Distancia a curso de agua 638 ± 362 640 ± 436 442 ± 411
t  TamaOos muestra les de 41, 39 y 28 para los nidos, contrôles Ci y contrôles Cz respectivamente. 
§ La orientaciôn en el control Ci y Cz no fue significativa (test de Rayleigh, ver detalles en el 
texto principal).
La distancia minima entre el nido y el obstâculo visual mâs prôximo (Tabla 
8.7) no difiriô de manera significativa de las distancias mlnimas de los contrôles (p >
0.05). La cuenca visual de los nidos lue significativamente mayor que la de los puntos 
control Ci y no difiriô de la de los puntos control C]. La distancia a cursos de agua no 
fue diferente entre los lugares de nidificaciôn y los lugares control Ci (p > 0.05), pero 
si lo lue con respecto a los contrôles C2 (p=0.039).
Los nidos estuvieron orientados a 148 ±  65° SE (Figura 8.3), mientras que las 
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Figura 8.3. Diagrama circular de la orientaciôn de las pendientes del terreno de nidificaciôn y 
contrôles. Cada punto indica la orientaciôn de la pendiente de una hembra nidificando y de 
los contrôles. La orientaciôn media se muestra en el interior con una flécha y en el exterior 
con un triangulo. La dispersiôn se indica con la longitud de la flécha en el interior y con el 
intervalo (95%) en el exterior. La orientaciôn promedio de los nidos fue 148° SE (P < 0.01, 
test de Rayleigh). Los contrôles no tuvieron orientaciôn.
2, Uso agricola
Los nidos se encontraron en zonas con mayor nùineio de siembras que los contrôles 
(p <0.01, Tabla 8.8). El numéro de labrados alrededor de los nidos, al igual que en las 
zonas con bandos de avutardas (Ci), fue superior (p < 0.01) que en los lugares no 
utilizados por las avutardas (C2). No hubo diferencias significativas en el numéro de 
otros terrenos (Figura 8.4).
Tabla 8.8. Descriptores del uso agrlcola en los alrededores de los nidos y de los contrôles
Nidos Control 1 Control 2
(n = 42) {n = 44) (n = 30)
Variable media ± SD media ± SD media ± SD
Siembra 41.8 ± 20.5 29.5 ± 23.4 26.8 ± 23.3
Labrado 33.7 ± 22.3 33.7 ± 22.6 17.9 ± 21.0
Barbecho 1.1 ± 1.9 1.8 ± 3.7 1.2 ± 2.5
Pasto 0.2 ± 1.3 0.0 ± 0.0 0.1 ± 0.5
Otros utiles 14.1 ± 17.8 21.9 ± 242 22.2 ± 24.8
Parcelas 52 ± 39 59 ± 48 77 ± 61
Diversidad 0.82 ± 0.31 1.00 ± 0.26 0.95 ± 0.35
Interspecciôn f  9.6 ± 2.4 10.6 ± 3.5 10.1 ± 3.5








Siembra Labrado Indeterrrinado Pasto 
Tipo de terreno
Barbecho Otros utiles
Figura 8.4. Diferencias de abundancia de los distintos tipos de terreno que se encontraron en 
el circulo de 500 metros de radio alrededor del nido y de las zonas control Ci y Cg
El numéro de parcelas alrededor del nido no fue menor que en los contrôles, 
aunque existio una tendencia (p < 0.10) a que los nidos se situasen en zonas con 
parcelas de mayor tamano, y por tanto, con menor numéro de ellas, cuando se 
comparan los nidos con el control Cj. La diversidad agricola alrededor de los nidos 
fue menor que en otras zonas utilizadas por las avutardas (control Ci, p < 0.01). El 
coeficiente de interspecciôn en los nidos no fue diferente al del calculado en los 
contrôles (p>0.05).
3. Infraestructuras
Los nidos estuvieron mas alejados de las edificaciones que los contrôles situados en 
zonas sin avutardas (control C2, p<0.01), pero no que los lugares con avutardas C|. 
No hubo diferencias significativas en las distancias a carreteras o tendidos eléctricos 
entre los nidos y los contrôles (p > 0.05, Tabla 8.9), pero si en la superficie dedicada a 
infraestructuras y terrenos no utiles para la especie, que fueron muy escasos en los 
alrededores de los nidos en comparacion con los contrôles {p < 0.01).
Tabla 8.9. Distancias mlnimas a infraestructuras y superficie conjunta (edificaciones, 
caminos, carreteras, otros terrenos no agricoles) en los alrededores de los nidos y de los 
contrôles.






{n -  44) 
media ± SD














1252 ± 760 
1017 ± 767 
1874 ± 2136 
10.4 ± 14.9
874 ± 793 
874 ± 793 
2225 ± 1985 
31.6 ± 27.8
207
4. Variables de tipo social
La distancia de los nidos al centro del lek proximo (Tabla 8.10) fue marginalmente 
inferior con respecto a la misma distancia en el control Ci (p = 0.074). La distancia al 
centro del lek prôximo en el control C] fue significativamente mayor (p < 0.05), lo 
que en gran parte se explica por la propia defmiciôn del control C] (véase Métodos). 
La distancia de los nidos al centroide de los très leks prôximos fue menor (p < 0.01) 
que en los dos contrôles Ci y C].
En primavera el tamano medio de bando alrededor de los nidos fue mayor que 
en los puntos del control Ci (p < 0.05). Fuera del periodo primaveral las diferencias 
de valores entre ambas grupos (nidos vs Ci) no fueron significativas. El numéro de 
bandos de avutardas durante la primavera y durante el resto del ano no fue 
significativamente mayor (p>0.05) alrededor de los nidos que alrededor de los lugares 
del control Ci.
Tabla 8.10. Descriptores poblacionales en los lugares de nidificaciôn y en los contrôles.
Nidos Control 1 Control 2
{n = 42) {n = 44) {n - 30)
Variable media ± SD media ± SD media ± SD
Distancia al lek prôximo 4.5 ± 4.5 5.1 ± 3.2 5.7 ± 3.2
Distancia al centroide de 
los très leks mâs cercanos 7.1 ± 5.4 15.7 ± 6.6 13.2 ± 8.1
Tamario de bando en 
primavera 7.5 ± 7.9 5.6 ± 8.6 0.0 ± 0.0 t
Tamafio de bando el resto 
del ario 4.5 ± 4.0 6.2 ± 9.5 0.0 ± 0.0 t
Bandos en primavera 0.5 ± 0.6 0.4 ± 0.6 0.0 ± 0.0 t
Bandos el resto del ario 0.4 ± 0.4 0.3 ± 0.4 0.0 ± 0.0 t
t  La muestra en el control C2 incluye sôlo lugares sin avutardas.
Efectos combinados de las caracterlsticas geogrâficas, el uso agricola del terreno 
y las infraestructuras en la selecciôn del lugar de nidificaciôn
Las 25 variables analizadas por separado (Tablas 8.7 a 8.10) fueron distribuidas en 
factores independientes en funciôn del tipo de informaciôn que contem'an (geogrâfica, 
agricola, infraestructuras y social). La comparacion fue realizada (a) entre la zona con 
nidos y la zona con avutardas, que es la comparaciôn con mayor interés biolôgico 
(control C l); (b) entre la zona con nidos y las zonas sin avutardas (control C2), de la 
que se espera que identifique las variables con mayor capacidad discriminatoria; y (c) 
entre la zona con avutardas y sin avutardas (C i vs C2), debido a que alguna de las 
variables que supuestamente discriminan las zonas con hembras nidificando podrian 
estar discriminando zonas utilizadas por las avutardas en su conjunto con 
independencia de que sean hembras nidificando o bandos.
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a) Comparacion entre zonas con nidos y  zonas con avutardas (control Cj)
Entre las variables geogrâficas, los nidos se localizaron en lugares con mayor cuenca 
visual en comparacion con los lugares con avutardas y sin nidos (F(i 84) ^ 8.89, 
p<0.01 ). Esta variable clasifico de manera correcta el 67% de los nidos y el 64% de 
los lugares con avutardas.
En el grupo que contiene variables de tipo agricola, los nidos se localizaron en 
lugares con mâs superficie sembrada (F(i,57)= 5.06, p<0.05) y menor diversidad (F(i,57) 
= 4.54, p<0.05) que los lugares utilizados por los bandos de avutardas. Estas dos 
variables discriminaron de manera correcta el 93% los lugares con nidos y el 33% de 
los lugares con avutardas.
En el grupo de variables sobre infraestructuras, los nidos se localizaron en 
lugares con menor superficie dedicada a infraestructuras (F(i 84)= 7.62 p<0.01). Esta 
variable clasifico bien el 71% de los nidos y el 50% de los lugares con avutardas.
De las variables de tipo social, entre las que tenian un carâcter sexual fue 
nuevamente la distancia a los tres leks mas cercanos al lugar de nidificaciôn la que 
mejor discriminô entre zonas (F(i g4 )= 53.19, p<0.01). Dentro de las variables sociales 
no sexuales, el numéro de bandos fuera de la estaciôn reproductiva discriminô el 60% 
de los lugares con nido y el 77% de los lugares con avutardas (F(i,g4) = 16.98,
p<0 .0 1 ).
El anâlisis conjunto de todas las variables de los tres tipos {geogràfico, 
agricola e infraestructuras) indicô que los nidos se localizaron en lugares con menor 
diversidad (F(i 53) = 4.41, p<0.05) y mayor cuenca visual (F(i 53) = 4.10, p<0.05) que 
los lugares con presencia de avutardas. Estas dos variables discriminaron de manera 
correcta el 93% los lugares con nidos y el 33% de los lugares con avutardas.
b) Comparaciôn entre zonas con nidos y  zonas sin avutardas (control C2)
En el grupo de las variables de tipo geogràfico, los nidos se localizaron mâs lejos de 
los cursos de agua (Fd jo) = 4.41, p=0.039) que los lugares sin avutardas. La distancia 
a cursos de agua permitiô clasificar correctamente el 93% de los nidos y el 13% de los 
lugares sin avutardas.
En el grupo que contiene variables de tipo agricola, los nidos se localizaron en 
lugares con mâs superficie labrada (F(i,63)= 16.68, p<0.01), sembrada (F(i,63)= 10.14, 
p<0.01), y con menor numéro de parcelas (F(i,63)= 12.10, p<0.01). Estas tres variables 
discriminaron de manera correcta el 93% los lugares con nidos y el 64% de los 
lugares sin avutardas.
En el grupo de variables sobre infraestructuras, los nidos se localizaron en 
lugares con menor superficie dedicada a infraestructuras (F(ijo) = 57.94 p<0.001). 
Esta variable clasificô bien el 93% de los nidos y el 67% de los lugares sin avutardas.
En cuanto a las variables de tipo social, dentro de las sexuales, los nidos se 
encontraron a menor distancia del centroide de los tres leks mâs cercanos (F 1,70 = 
14.42, p<0.001). Las variables de tipo sexual clasificaron correctamente el 81% de los
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nidos, frente al 50% de los lugares sin nidos. Con respecto a las variables no sexuales, 
nôtese que no se realizô el anâlisis multivariante debido a que por definiciôn no habia 
avutardas en los contrôles C].
Al analizar los factores geografïa, agricultura e infraestructuras de manera 
conjunta, se comprobô que la menor superficie dedicada a infraestructuras (F(i 60) = 
43.16, p<0.01), la mayor distancia a carreteras (F(i,60) = 7.72, p<0.01) y la mayor 
cuenca visual (F(i,60) = 6.46, p^O.Ol) permitieron discriminar el 98% de los lugares 
con nido y el 79% de los lugares sin avutardas.
c) Comparaciôn entre zonas control con avutardas (Ci) y  sin avutardas (Cj)
Entre las variables geogrâficas, las avutardas se localizaron en lugares con mayor 
distancia al obstâculo visual mâs prôximo (F(iji)=6.83, p<0.05) y mayor distancia a 
cursos de agua (Fi 7i=4.56, p<0.05). Estas variables clasificaron de manera correcta el 
82% de los lugares con avutardas y el 37% de los lugares sin avutardas.
En el grupo que contiene variables de tipo agricola, las avutardas se 
localizaron en lugares con mayor superficie labrada (F(i 4 i) = 8.54, p<0.01). Esta 
variable discriminô de manera correcta el 61% de los lugares con avutardas y el 76% 
de los lugares sin avutardas.
En el grupo de variables sobre infraestructuras, las avutardas se localizaron en 
lugares con menor superficie dedicada a infraestructuras (F(i j 2)^  22.99, p<0.01). Esta 
variable clasificô bien el 86% de los lugares con avutardas y el 47% de los lugares sin 
avutardas.
Las variables de tipo social no se analizaron en esta comparaciôn debido a 
que la presencia de avutardas fue utilizada para generar los grupos antes de los 
anâlisis.
El anâlisis conjunto de todas las variables de los tres tipos {geogràfico, 
agricola e infraestructuras) indica que las avutardas se localizaron en lugares con 
menor superficie con infraestructuras (F(i,37) = 13.85, p<0.01). Esta variable 
discriminô de manera correcta el 80% los lugares con avutardas y el 79% de los 
lugares sin avutardas.
Discusiôn
El resultado principal de este estudio fue que los nidos se localizaron principalmente 
en siembras orientadas al sureste, rodeadas de pocas infraestructuras y con baja 
diversidad agricola. Esta ultima caracteristica se asociô a una gran cantidad de 
terrenos sembrados (42%, Tabla 8.8). Ademâs de estas caracterlsticas especificas, la 
selecciôn del lugar de nidificaciôn fue debida a caracterlsticas compartidas con la 
selecciôn de hâbitat de la propia especie (Lane et al., 2001), como fue la mayor 
distancia a edificios e infraestructuras en general. Sin embargo y a diferencia de los 
resultados obtenidos por Lane et al (2001), en este estudio si se muestran diferencias
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en los usos agrfcolas del terreno en el hâbitat de las avutardas en comparaciôn con el 
hâbitat de zonas que no son utilizadas por las avutardas. Este resultado se puso de 
manifesto por el mayor porcentaje de terreno labrado en zonas con avutardas y con 
nidos, en comparaciôn con las zonas sin avutardas.
A continuaciôn se discuten en detalle los resultados obtenidos en este estudio.
1. Factor geogràfico 
Distancia visual y  Cuenca visual
Los lugares de nidificaciôn de las avutardas tuvieron una visibilidad mayor que la 
calculada para los bandos de avutardas (Tabla 8.7), Este resultado es coherente con la 
ventaja anti-depredadora que conféré el gregarismo, debido a que en los grupos la 
vigilancia suele ser constante por efecto acumulativo de la vigilancia individual 
(Brown, 1999; Pravosudov y Grubb, 1999; Robinette y Ha, 2001; Cassini y 
Fernandez-Juricic, 2003; Kaddour et al., 2005). Las avutardas integradas en bandos 
tienden a buscar muchas veces terrenos ondulados de poca visibilidad en los que 
reducir su detectabilidad ocultândose en los traslomes (obs. pers.). En especies como 
la Avutarda, en la que no existen colonias de cria ni se utilizan lugares inaccesibles 
para situar el nido, résulta ventajoso que la visibilidad desde el nido sea superior a la 
calculada para los lugares utilizados por los adultos no reproductores. Como se indicô 
en la Introducciôn de este capitulo, la selecciôn de un lugar para nidificar depende, 
entre otras cosas, de la extensiôn del paisaje que la hembra puede visualizar desde el 
nido (e.g., Lazarus y Symonds, 1992). Con una amplia cuenca visual los depredadores 
pueden ser avistados antes de que ellos descubran la localizaciôn del nido (Gôtmark et 
al., 1995).
La ausencia de diferencias significativas de visibilidad con respecto a los 
lugares no utilizados por las avutardas sugiere que alguno de los factores citados en el 
inicio de esta Discusiôn (p. e., infraestructuras, siembras, etc.) pueden imponer que un 
lugar resuite inadecuado para la nidificaciôn, a pesar de gozar de buena visibilidad. 
Otra explicaciôn adicional es que el hâbitat de cria no esté saturado, de manera que 
lugares subôptimos por la existencia de infraestructuras o molestias no sean 
utilizados. Esta segunda explicaciôn asume que la distribuciôn de los nidos se adecuô 
al paisaje de manera ôptima, seleccionândose con preferencia aquellos lugares en los 
que las molestias son minimas y los bénéficies mâximos (Bailey et al., 1998). Aunque 
la selecciôn del lugar de nidificaciôn en la avutarda podria ser ôptima, es dudoso que 
se produzca mediante cambios del lugar de nidif caciôn de un mismo individuo, pues 
es conocida la elevada f  lopatria de esta especie (Alonso et al., 2000) (ver también 
capitulo 2). Con independencia de cuâl sea el mecanismo por el que se pueda alcanzar 
una distribuciôn ôptima de los nidos, y hasta que se demuestre dicho fenômeno, se 
deben considerar explicaciones altemativas. La mâs sencilla es que la selecciôn del 
lugar de nidificaciôn no sea ôptima, sino que meramente satisfaga unos requisitos 
minimos en cada intento de cria. Bajo esta hipôtesis los lugares de nidificaciôn se 
localizarian en zonas que reûnan las condiciones minimas para désarroilar la puesta y 
cuidar de los polios durante las primeras semanas. Los comportamientos de 
cumplimiento de requisitos minimos (en inglés, satysjying) se han encontrado con 
anterioridad en el estudio del comportamiento animal (de Swardt, 1992; Nonacs y
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Dill, 1993; Carmel y Ben-Haim, 2005; van Gils et al., 2005; Nolet et al., 2006) y 
presentan una relaciôn asintôtica entre el bénéficie obtenido por una decisiôn (i.e., 
numéro de polios de avutarda que sobreviven en septiembre) y el rango de una o 
varias condiciones independientes (molestias, infraestructuras, alimento o 
depredaciôn, por ejemplo). Es évidente que a partir de un nivel crftico de molestias, 
infraestructuras, alimento o depredaciôn, el éxito de la cria no se puede mejorar, 
debido a que esta limitado por el numéro de huevos. En este capitulo no se analiza el 
éxito de la cria, por lo que los resultados obtenidos no permiten discriminar si las 
avutardas optimizan o satisfacen sus necesidades cuando seleccionan el lugar de 
nidificaciôn. Ambas hipôtesis son compatibles en alguna medida, puesto que la 
optimizaciôn del comportamiento se observa con mâs frecuencia cuanto menos 
abondante es el recurso en relaciôn a la necesidad que hay del mismo (Krebs y 
McCleery, 1984; Stephens y Krebs, 1986; Kenward et al., 2004). Si el hâbitat de 
nidificaciôn no se encuentra saturado, es posible que la selecciôn del lugar de 
nidificaciôn no sea ôptima.
Rugosidad
Ademâs de mayor visibilidad, las aves que nidifican en el suelo seleccionan terrenos 
pianos de poca rugosidad, porque los terrenos ondulados dificultan el avistamiento de 
depredadores antes de que se acerquen al nido desde cualquier direcciôn 
(Whittingham et al., 2002). En nuestro trabajo, sin embargo, la rugosidad del terreno 
de nidificaciôn no fue significativamente diferente que los terrenos con avutardas o 
sin avutardas, a pesar de la aparente tendencia que se offece en los valores medios 
mostrados en la Tabla 8.7. Es posible que el tamano del pixel utilizado sea excesivo 
para identificar el efecto de la rugosidad en la selecciôn del lugar de nidificaciôn.
Altitud-Pendiente-Rugosidad
Pocos son los estudios que han anal izado las preferencias sobre terrenos Usos o 
ligeramente ondulados de las Avutardas (Alonso et al., 1990; Onrubia et al., 2000). En 
nuestro estudio el anâlisis de los datos indicô que, a pesar de no haber diferencias 
significativas, si se aprecia una tendencia de las hembras por seleccionar para 
nidificar lugares con menor rugosidad media que los frecuentados el resto del ano, lo 
que se puede interpretar nuevamente como un intento de maximizar la superficie 
visual desde el nido. Este resultado coincide con el trabajo sobre nidificaciôn de 
Avutardas Hubaras real izado por Yang et al (2003), en el que los nidos se situaron en 
zonas lianas y con gran visibilidad.
En cuanto al rango de altitudes, cabe senalar que las avutardas de la 
Comunidad de Madrid se distribuyen en terrenos poco variables y con altitudes que se 
sitùan alrededor de los 800 m, con preferencia por lugares llanos y abiertos (Osbome 
et al., 2001). La zona de estudio se encuentra situada entre los nos Jarama y Henares, 
ocupando un rango de altitudes que oscila en tomo a los 700 m s.n.m. No se 
encontraron diferencias entre la altitud promedio de los nidos, los lugares utilizados 
por las avutardas y los no utilizados.
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Orientaciôn
Las Avutardas, de manera similar a las Hubaras (Yang et al., 2003), situaron los nidos 
en lugares relativamente llanos (obs. pers.), aunque el câlculo de la pendiente media 
en los pixeles circundantes fue del 6%. En conjunto, las pendientes de los nidos 
estuvieron orientadas al SE, lo que indica una preferencia de las hembras por lugares 
mâs resguardados de los vientos del Norte, y con mayor grado de insolaciôn que évité 
el enffiamiento de los huevos en un periodo crftico como es la incubaciôn. La 
ausencia de direcciôn en los bandos se explica por la movilidad de los mismos, que 
pueden moverse sin restricciones y cuyas orientaciones ademâs no se distinguieron de 
la orientaciôn de los lugares sin avutardas.
Distancia a cursos de agua
Los nidos, al igual que los lugares utilizados por las avutardas el resto del ano, se 
localizaron a distancias mayores de los cursos de agua que las zonas sin avutardas. 
Este efecto de alejamiento responde al carâcter estepario de la especie. Ademâs, los 
terrenos prôximos a cauces de agua generalmente estân dedicados a cultivos de 
regadfo y huertas, en el caso de pertenecer a terreno agricola la zona prôxima al 
arroyo o rio, o bien, superficies ocupadas por bosques y matorral en el caso de cursos 
de agua con mayor caudal como los rios.
2. Factor agricola
Superficie de siembra, labrado y  barbecho
Las avutardas nidificaron en las siembras y los barbechos, confîrmando resultados 
similares obtenidos en Portugal (Morgado y Moreira, 2000). La elevada superficie de 
terreno sembrado alrededor del nido (42%), refleja la conveniencia de las siembras 
(vegetaciôn elevada y densa) como factor de protecciôn frente a depredadores (Farago 
et al., 2001), asi como la favorable termorregulaciôn que offece en comparaciôn con 
la vegetaciôn esteparia trad ici onal o con otros terrenos agricolas (Farago, 1986). Otro 
de los bénéficies obtenidos por la mayor superficie de siembra alrededor del nido es la 
disponibilidad de Ortôpteros y otros invertebrados présentes en estas parcelas en los 
meses de verano, cuando se han convertido en rastrojos tras ser cosechadas. Las 
parcelas de rastrojo facilitan la alimentaciôn de los polios (Farago et al., 2001). El 
régimen alimentario de los adultos es vegetariano durante casi todo el ano, 
aumentando de forma notable en verano el consumo de insectos, Ortôpteros 
fundamentalmente (Gewalt, 1959; Glutz et al., 1973; Palacios et al., 1975; Sterbetz, 
1980; Ena et al., 1985), mientras que los polios recién nacidos se alimentan casi 
exclusivamente de insectos durante las primeras semanas de vida (Farago, 1988).
La selecciôn de los barbechos para nidificar (Tabla 8.6) deberia implicar una 
mayor superficie de este terreno en los nidos con respecto a las zonas sin avutardas, 
resultado que no se ha encontrado (Tabla 8.8). Posiblemente la presencia de 
infraestructuras en los lugares sin avutardas impide la nidificaciôn y uso durante el 
resto del ano de los barbechos.
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En el conjunto del ciclo anual, las avutardas seleccionaron lugares 
fundamentalmente agricolas, con parcelas labradas y sembradas, a diferencia de las 
zonas sin avutardas en las que ambos tipos de terreno fueron menos abondantes. 
Nuestros resultados confirman los estudios previos en los que se describe la especie 
como tipica de paisajes agricolas (Osbome et al., 2001).
Diversidad y  heterogeneidad de los alrededores del nido
Los alrededores de los nidos tuvieron una diversidad menor que los lugares 
utilizados por las avutardas durante el resto del ano. Este resultado probablemente es 
debido a que el riesgo de la depredaciôn es mayor en areas heterogéneas con parcelas 
pequenas en distinto estado de labor, que en aquellas que se encuentran en el mismo 
estado, formando una gran parcela, donde la separaciôn entre parcelas es 
prâcticamente inapreciable. El habitat heterogéneo aumenta el efecto de bordes 
(Koivula et al., 1993; Chalfoun et al., 2002; pero vease Storch, 2002 y), mientras que 
en paisajes homogéneos el riesgo de depredaciôn de nidos disminuye con la distancia 
a los bordes del area de nidificaciôn. En contra de este razonamiento no se observô 
que el numéro de cambios de parcelas fuera también menor en los alrededores de los 
nidos, lo cual resta robustez al argumento de que la localizaciôn de los nidos fuese 
debida a la reduceiôn del riesgo de depredaciôn como causa principal. 
Altemativamente, la explicaciôn pudiera ser que la presiôn de los depredadores no 
fuese elevada. La ausencia de informaciôn sobre la abundancia de depredadores no 
permite esclarecer este aspecto con los datos recogidos.
3. Infraestructuras
El desarrollo humano impone la presencia de edificaciones y otras infraestructuras 
que resultan pemiciosas para la reproduce iôn de diversas especies de aves silvestres 
(ver Lance et al., 1988 y otras referencias citadas en la introducciôn). Las Avutardas 
son especial mente sensibles a las molestias en sus puestas (obs. pers.), por lo que es 
lôgico que eviten lugares con mayor probabilidad de actividad humana, como son los 
caminos, carreteras y, sobre todo, edificaciones. La superficie que ocupaban el 
conjunto de estas y otras infraestructuras en las cercanias de los nidos fue 
déterminante para discriminar si el hâbitat contenia un nido (Tabla 8.9).
Este efecto pemicioso también se observô al comparar las zonas con avutardas 
(control C l)  con las zonas sin avutardas (control C2). Los requerimientos de hâbitat 
para que una zona tenga avutardas ya fueron identificados por Lane et al. (2001) 
cuando analizaron la selecciôn del hâbitat de la especie durante la época no 
reproductora, asi como por Osbome et al. (2001), que analizaron, a escala paisajistica, 
la presencia de avutardas alrededor de Madrid, poniendo de manifiesto los efectos 
negativos producidos por las infraestructuras y las molestias humanas. Las avutardas 
tienden a evitar los lugares con mayor trânsito de personas y vehiculos en cualquier 
época del afio. Lane y colaboradores constataron la ausencia de bandos en un 
perimetro de 1 km alrededor de pueblos y de carreteras muy transitadas. Las hembras 
aumentan esta aversiôn en la época de nidificaciôn y cria (1.3 km.. Tabla 8.9). 
Ademâs de identificar la distancia promedio a la que se sitùan los nidos con respecto a 
edificaciones, en este trabajo se c nanti fica por primera vez la superficie con 
infraestructuras en los alrededores de los nidos (4.4% en 500 m del nido frente a
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31.6% de la zonas sin nidos ni avutardas), lo que podria tener aplicaciones 
importantes para identificar los lugares potenciales de nidificaciôn.
4. Factor social
Tamano de bando-Nümero de bandos
La presencia de avutardas no influyô en la localizaciôn del nido a una escala inferior a 
500 m. La fidelidad hacia el lugar de nidificaciôn en esta especie (ver capitulo 2) 
puede determinar que la presencia de otras avutardas no afecte a la situaciôn del nido, 
al menos en el rango de abundancia de individuos observado en este estudio. 
Altemativamente, séria posible que algunos de los factores que determinan la 
localizaciôn del nido también influyan en la presencia de otras avutardas durante el 
resto del ano. Ambos razonamientos explicarian que el numéro de individuos no 
difiriese entre los nidos y otras zonas con avutardas.
Distancia al lek prôximo y  al centroide de los tres leks mâs cercanos
A una escala superior a los 500 m alrededor del nido si se detectô un efecto positivo 
de la presencia de otras avutardas, puesto que los nidos se situaron mâs cerca de los 
leks donde las hembras copularon que el resto de lugares, tanto si dichos lugares 
contaban con presencia de avutardas como si no (Tabla 8.10). Este resultado confirma 
el obtenido en Villafâfila y en Portugal, donde las hembras acuden al lek mâs prôximo 
con respecto al lugar en el que nidifican (Alonso et al., 2000; Morgado y Moreira, 
2000). Los patrones de establecimiento de esta especie quizâs estén determinados no 
sôlo por la distancia al lek de côpula, sino también por la presencia de coespecificos, 
y en menor medida por las caracterlsticas del hâbitat (Alonso et al., 2004).
Resultados del anâlisis multivariante
El anâlisis conjunto de las variables geogrâficas, agricolas y de infraestructuras sobre 
la localizaciôn del nido puso de manifiesto que el riesgo de depredaciôn y las 
molestias fueron las causas mâs importantes para la selecciôn del lugar de 
nidificaciôn. Por ejemplo, los nidos se situaron siempre en lugares con mayor 
visibilidad. Ademâs, los lugares de nidificaciôn tuvieron menor diversidad agricola 
que el resto de zonas con avutardas y estuvieron mâs alejados de las edificaciones y 
otras infraestructuras que las zonas sin avutardas.
Tanto la visibilidad como la diversidad agricola estân asociadas al riesgo de 
depredaciôn, por lo que es razonable interpretar que la localizaciôn de los nidos se 
diferenciô de la localizaciôn de los bandos principalmente por un intento de reducir el 
riesgo de depredaciôn. En general, la abundancia de nidos se relaciona negativamente 
con la abundancia de depredadores (por ejemplo: Tryjanowski y Simek, 2005).
El pequefio porcentaje de clasificaciôn correcta de lugares con avutardas 
(33%) en comparaciôn con el elevado porcentaje de clasificaciôn correcta de nidos 
(93%) y de lugares sin avutardas (79%), se explica por dos razones. Primero, el 
hâbitat de nidificaciôn puede no estar saturado y por tanto existir lugares adecuados
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para criar que, sin embargo, no son utilizados. Segundo, algunos de los lugares que el 
anâlisis estadistico clasifico como adecuados para nidificar pudieron tener nidos de 
hembras no marcadas que han pasado inadvertidos durante nuestro estudio. Con los 
datos disponibles sôlo podemos concluir que ambas interpretaciones pueden ser 
correctas, pues desconocemos cuântas hembras no marcadas criaron en los circulos 
control Cl y si el hâbitat estuvo saturado para la nidificaciôn. También desconocemos 
cuântas hembras criaron en los lugares sin avutardas (control C2), pero el porcentaje 
de clasificaciôn correcta (79%) sugiere que debieron ser escasos. Tanto mâs escasos 
cuanto que esos lugares estuvieron mâs prôximos a las edificaciones y tuvieron mayor 
superficie de terreno con infraestructuras. La argumentaciôn de que el hâbitat de 
nidificaciôn no estuvo saturado ya flie utilizada por Lane et al. (2001) para explicar la 
selecciôn de hâbitat durante todo el ciclo anual, y ahora no disponemos de 
informaciôn que aconseje cambiar este argumento.
Todas estas evidencias nos indican que los lugares de nidificaciôn forman 
parte de un “complejo reproductivo” que incluye no sôlo las âreas utilizadas para la 
exhibiciôn y apareamiento de los machos y hembras en primavera, sino también 
lugares prôximos al lek con caracterlsticas ambientales adecuadas para la especie, y 
que presentan un recurso utilizado por las hembras en la época de cria. Por lo tanto, si 
quisiéramos conservar esta especie en el centro peninsular séria necesario gestionar 
todo este complejo de manera conjunta y mantenerlo libre de la presencia de 
infraestructuras, ya que, como pone de manifiesto este trabajo, la cantidad de 
infraestructuras -incluyendo urbanizaciones- es una de las variables mâs importantes 
que afecta tanto a las hembras en la época de cria, como a la presencia de bandos no 
reproductores.
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Resumen y conclusiones
D im orfism o  s e x u a l en  tam ario
Nuestro estudio muestra que la Avutarda Comun es la especie con mayor grado de 
dimorfismo sexual en peso y medidas lineales de la familia Otididae, asi como de toda 
la clase Aves. El peso medio de los machos fue 2.48 veces el de las hembras en 
primavera, época del ano en que ambos sexos alcanzaron los maximos, siendo el 
dimorfismo en peso algo menor en inviemo.
Entre el inviemo y la primavera se produjo en ambos sexos un aumento 
significativo de peso (20% en los machos, 16% en las hembras). En cuanto a las 
medidas corporales lineales, se observaron grados de dimorfismo muy notables en las 
longitudes de dedo medio, tarso y ala, que fueron alrededor de un 30% mas largos en 
los machos que en las hembras.
Los resultados de nuestro estudio mostraron que en los machos de Avutarda 
Comun el peso y la longitud del dedo medio son positivamente alométricos, es decir, 
que se han désarroilado en mayor medida de lo esperable en los individuos de mayor 
tamano, y que lo mas probable es que dicho desarrollo haya sido favorecido por 
selecciôn sexual. Esta conclusion, basada en los resultados del estudio de alometria 
estatica, se vio reforzada con la elevada variabilidad fenotipica encontrada en las 
longitudes de dedo medio y tarso en los machos, que fueron precisamente las medidas 
esqueléticas sexualmente mas dimôrficas. Estos resultados sugieren que la selecciôn 
sexual habria favorecido el desarrollo de pesos excepcionalmente elevados solo en los 
machos, habiendo crecido sus tarsos y dedos medios como adaptaciones para soportar 
dichos pesos. Otras medidas, como la longitud alar, también mostraron un grado de 
dimorfismo relativamente elevado, aunque relativamente bajo coeficiente de variaciôn y 
relaciones isométricas respecto a la mayor parte de las otras medidas, lo que apunta a 
que ha debido ser la selecciôn natural en este caso la responsable del dimorfismo, y la 
causa de su crecimiento posiblemente esté relacionada con la capacidad de poder 
soportar el vuelo de unos machos tan pesados. Es probable que la selecciôn sexual haya 
hecho crecer a los machos de Avutarda Comùn hasta el limite impuesto por la selecciôn 
natural.
El lek d is p e r s e  en  la a v u ta rd a : p ro c e s o  d e  ‘e x p lo s io n ’ y  e s tru c tu ra  
e s p a c ia l  d e l lek
La existencia de lugares tradicionales en los que se reùnen los machos y hembras de un 
area extensa cada primavera para reproducirse permite afirmar que el sistema 
reproductive de la Avutarda Comùn se encuadra plenamente en la definiciôn de lek.
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Ambos sexos mostraron una gran fidelidad interanual a la zona de reproduce ion 
(el 94% de las hembras y el 84% de los machos visitaron el mismo lek en 
primavera en los distintos anos), aumentando dicha fidelidad con la edad del 
individuo.
Sin embargo, el grado de agregaciôn de los individuos no fue demasiado 
marcado, por lo que el comportamiento observado en esta especie se ajusta mejor al 
modelo de lek explotado o de lek dispersa que al de lek clâsico. El bando de 
machos de comienzos de primavera se disgregô ràpidamente a lo largo de abril, 
alcanzândose la maxima cantidad de machos exhibiéndose en solitario, con una 
distancia media entre ellos de 265 m, en la tercera semana de abril, coincidiendo 
con la maxima frecuencia de copulas. Ello sugiere que la mencionada 
disgregaciôn o explosion del lek ha debido evolucionar como un mecanismo para 
disminuir las interacciones competitivas, fundamentalmente interrupciones de 
copula por otros machos, y facilitar el apareamiento. Los machos de mayor edad se 
disgregaron del bando inicial de machos antes, y permanecieron aislados mas tiempo 
diario que los adultos de menor edad, lo que contribuyô a su mayor éxito reproductivo. 
El proceso de explosion afectô solo a los adultos, manteniéndose los inmaduros 
agregados en las cercanias del centro del lek, Asi pues, entre los mecanismos que 
utilizan los machos de Avutarda Comùn para aumentar su éxito reproductivo 
figura un aumento de los periodos estacional y diario que pasan exhibiéndose en 
solitario, y que fueron los machos de mayor edad, no los de mayor peso ni mejor 
estado fïsico, los que utilizaron dicho mecanismo.
La distribuciôn de las areas de exhibiciôn de los machos adultos 
solitarios se ajusté, después de la explosion, a la de los grupos de hembras, y ésta, a su 
vez, a la de los terrenos con mayor cantidad de recursos alimentarios del area de lek 
(barbechos, rastrojos y vezas). Las zonas de exhibiciôn de los distintos machos, a las 
que se mantuvieron en general relativamente fieles a lo largo de la estaciôn y también 
en anos sucesivos, solaparon en general ampllamente entre unos y otros. Los machos se 
toleraron unos a otros, siendo la tasa de encuentros agresivos relativamente baja 
teniendo en cuenta la elevada densidad de individuos. Cuanto mayor fue la tasa de 
agresiones registrada en un macho, menor fue la densidad de machos solitarios 
présentés en su zona de exhibiciôn, y mayor tue la distancia minima al macho mas 
cercano.
Este patrôn fue el tipico de la mayor parte de los machos estudiados, que se 
exhibieron en zonas de elevada densidad de individuos, sin defensa o uso exclusivo de 
la zona de exhibiciôn, ni de las hembras. Las areas de campeo utilizadas por las 
hembras en el mes de abril fueron mayores que las de los machos, abarcando en 
ocasiones mas de un lek y, como norma, varias zonas de exhibiciôn de diferentes 
machos, lo que les permitiô visitar a mas de un macho antes de copular.
Sin embargo, algunos machos que ocuparon zonas marginales del lek con 
menores densidades de individuos mostraron tasas de agresiôn mâximas hacia otros 
machos, expulsândolos como norma de sus zonas, en especial si habia hembras cerca. 
Estos machos permanecieron generalmente varias semanas en dichos sectores, en las 
cercanias de parcelas con recursos de los que se alimentaban hembras, pudiendo
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interpretarse su comportamiento como control o defensa de recursos que podrfan haber 
constituido un factor esencial para las hembras a la hora de elegir pareja.
Los dos comportamientos descritos, mas que dos estrategias distintas, 
representarian los extremos de un continuo. En uno de dichos extremos se encontraria la 
estrategia reproductiva mas extendida en esta especie, una poliginia basada en el grado 
de dominancia de los machos, que seria la considerada como tipica estrategia de lek, en 
la que los machos aumentarian su éxito de copula ampliando su zona de exhibiciôn y sin 
necesidad de aumentar su tasa de agresiôn a otros machos. En el otro extremo se hallaria 
otra estrategia menos frecuente, la poliginia basada en defensa de recursos, o poliginia 
territorial, por la que algunos machos aumentarian su éxito de côpula expulsando a 
otros machos de su entomo cercano. Dicha variabilidad no se puede définir como una 
flexibilidad entre poblaciones o entre anos en una misma zona, sino entre individuos, 
cada uno de los cuales parece utilizar siempre la misma estrategia. La tendencia de un 
macho a exhibirse sin defensa o con defensa de recursos no estuvo asociada ni a su peso 
ni a su edad, y hubo machos que lograron elevados éxitos de côpula utilizando 
cualquiera de las dos estrategias.
Independientemente de lo anterior, los machos de edad mas avanzada ocuparon 
zonas de exhibiciôn de mayor extensiôn, que incluyeron mas recursos, menores 
densidades de machos solitarios y mayores cantidades relativas de hembras, obteniendo 
una mayor tasa de côpula.
Expresiôn de los caractères sexuales secundarios en machos adultos: 
relaciones con edad, tamano corporal y comportamiento reproductivo
Los machos de Avutarda Comùn siguen creciendo en tamano una vez superada la edad 
de madurez reproductiva, a los 4 anos, hasta la edad de al menos, los 8-10 anos. Sin 
embargo, el peso sôlo aumentô claramente con la edad hasta los 5 afios, oscilando 
después interanualmente en funciôn de otros factores distintos de la edad o el tamano 
corporal, y relacionados muy probablemente con la condiciôn fïsica del individuo.
Desde finales del inviemo los machos desarrollaron determinados caractères 
morfolôgicos que utilizan tanto durante la fase de establecimiento de jerarquias en el 
grupo de machos al final del inviemo, como durante el cortejo de las hembras previo a 
la côpula: las barbas y el diseno del cuello o gola. La maxima expresiôn del diseno del 
colorido del cuello-color blanco mas intenso en el cuello superior, y castafio mas 
intenso en el cuello inferior- se alcanza durante la reproducciôn, en abril, justo durante 
el periodo âlgido de apareamiento. Es probable que el color blanco del cuello tenga que 
ver con mecanismos de selecciôn de pareja por parte de las hembras, estando apenas 
insinuado durante la fase de combates entre machos previa a ésta. Las barbas, al 
contrario, aunque siguen creciendo también hasta abril, alcanzan ya durante la fase de 
combates un desarrollo notable.
Nuestros resultados sugieren que el desarrollo de las barbas es, por una parte, 
mejor indicador del peso y tamano del pico y, por tanto, de la capacidad competitiva del 
individuo en una temporada reproductiva concreta, que de su tamano corporal o edad, 
tanto para los machos rivales durante la fase de combates previa a la de apareamiento.
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como para las hembras durante esta ultima fase. Por otra parte, y solo en el caso de los 
machos mas viejos y durante esta ultima fase del ciclo reproductivo, el desarrollo de las 
barbas seria indicador de la edad del macho, es decir, de su capacidad de supervivencia 
o experiencia, para las hembras. Sin embargo, estas ultimas caracterfsticas vendrfan 
mejor indicadas por el desarrollo del plumaje del cuello o gola.
El grado de expresiôn de ambos caractères sexuales estuvo asociado a la tasa de 
exhibiciôn sexual y al éxito de apareamiento de los machos durante la fase de côpulas, 
corroborando su funciôn indicadora de cal idad frente a las hembras. Por lo que respecta 
a la fase de combates anterior a la de apareamiento, la menor tasa de agresiones 
observada en los machos con mayor grado de expresiôn de ambos caractères sexuales, 
barbas y cuello, sugiere que dichos caractères también tienen una importante funciôn 
indicadora de capacidad competitiva frente a otros machos.
Establecimiento de jerarquia entre los machos del lek durante el periodo 
prerreproductivo: influencia del rango sobre el éxito de côpula
Durante la época anterior a la fase de côpulas (diciembre a primera quincena de marzo), 
habitualmente aùn en ausencia de hembras, aumentaron entre los machos del lek las 
interacciones agresivas y las exhibiciones o ruedas incompletas, dirigidas hacia otros 
niaciios del grupo. Dicho comportamiento se puede interpretar como de establecimiento 
de jerarquia en el grupo, o bien, como confirmaciôn de la ya existente de anos 
anteriores. La frecuencia de estas interacciones aumentô a lo largo del otono-inviemo 
hasta alcanzar un mâximo durante la primera quincena de marzo, dos semanas antes del 
comienzo de la época de côpulas, para disminuir posteriormente, hasta un minimo al 
final de la temporada reproductiva.
Los machos con mayor grado de desarrollo de sus caractères sexuales 
secundarios se vieron implicados en menor cantidad de interacciones agresivas en la 
fase prerreproductiva. La expresiôn de estos rasgos, que segùn se ha visto, esta 
relacionada con el peso, el tamano y la edad del macho, debe cumplir una importante 
funciôn indicadora de la capacidad competitiva frente a otros machos. Las variaciones 
interanuales en el grado de desarrollo de estos caractères sexuales alcanzado ya durante 
dicha fase de combates entre machos, sin presencia aùn de hembras en sus lugares de 
exhibiciôn, pueden contribuir a determinar variaciones en la jerarquia del grupo de 
machos varios meses antes del apareamiento, mediante la simple exhibiciôn ritualizada 
de dichos caractères, y evitando los riesgos del combate cuerpo a cuerpo.
Los machos que participaron en menos agresiones durante la época 
prerreproductiva obtuvieron posteriormente un mayor éxito de côpula. Éstos fueron los 
de edad mas avanzada y mejor condiciôn fïsica, confirmando la relaciôn entre edad, 
condiciôn, éxito reproductivo, estatus social y baja tasa de agresiones.
Las interacciones agresivas del grupo se produjeron principalmente entre los 
machos inmaduros y los adultos de bajo estatus, probablemente en un intento de 
mejorar su posiciôn en la escala jerârquica. En dichos individuos el resultado mas 
frecuente de las agresiones fue negativo, pasando en anos posteriores a positivo, o bien 
desapareciendo las agresiones cuando alcanzaron mayor edad y posiciôn social.
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Éxito reproductivo en los machos: influencia de edad, tamano y condiciôn 
fisica, y correlaciones con caractères sexuales secundarios
El periodo de côpulas se extendiô entre finales de marzo y mediados de mayo, 
alcanzândose la maxima frecuencia de intentos de côpula en la tercera semana de abril. 
La fecha media de côpulas fue el 18 de abril, coincidiendo exactamente con la fecha 
media de maxima cantidad de machos exhibiéndose en solitario tras la explosiôn del 
lek.
Entre los machos se observô un notable sesgo interindividual en su éxito 
reproductivo. Sôlo un 45% de ellos protagonizaron algùn intento de côpula, acaparando 
el 13% de los mismos la mitad de dichos intentos o côpulas.
El éxito reproductivo de un macho estuvo asociado tanto a su edad como a su 
peso -o condiciôn fisica-. Valores crecientes de cada una de estas dos variables 
determinaron, independientemente una de la otra, incrementos en el éxito de côpula. 
Nuestra interpretaciôn es que la edad actùa como un indicador de la cal idad genética y 
capacidad de supervivencia del macho, mientras que el peso informa a la hembra del 
estado de salud del individuo y quizà, de su menor carga de parâsitos.
La influencia positiva de la edad se correspondiô con la correlaciôn positiva 
observada entre edad y diverses paramétrés de comportamiento, indicadores de una 
mayor actividad de exhibiciôn sexual. Los machos de mayor edad se independizaron del 
bando de machos de primavera en una fecha mas temprana, y su periodo de exhibiciôn 
en solitario fue mas prolongado, tanto en numéro de dias que pasaron alejados de otros 
machos a lo largo de la estaciôn reproductiva, como en tiempo diario inverti do en 
exhibiciôn sexual. Este ultimo se logrô mediante una mayor frecuencia de ruedas, asi 
como una mayor duraciôn media de las mismas. La relaciôn positiva de todas estas 
variables con la tasa de côpula permite comprender cômo esos machos, gracias a su 
mayor inversiôn en exhibiciôn sexual, alcanzaron un mayor éxito reproductivo.
En el caso del peso, no encontramos variables asociadas al mismo que nos 
permitiesen comprender mediante qué mecanismos de comportamiento los machos con 
mejor condiciôn fisica, una vez controlado el efecto de la edad, obtienen un mayor éxito 
de côpula. Esto sugiere que el efecto principal de dichas correlaciones puede ser debido 
a la edad, y que una vez controlado dicho efecto, el efecto parcial debido al peso podn'a 
ser insignificante.
La asociaciôn entre éxito reproductivo y grado de desarrollo de los caractères 
sexuales mas évidentes (color y diseno del cuello por un lado, y tamano y cantidad de 
barbas por otro) sugiere que dichos caractères pueden servir de indicadores fiables de 
edad y peso para las hembras durante dicho proceso de elecciôn de pareja. Sôlo el grado 
de expresiôn del carâcter sexual cuello -mejor indicador de edad- mostrô correlaciôn 
con ambas variables, fecha de primera exhibiciôn en solitario y duraciôn del periodo de 
exhibiciôn en solitario, mientras que el grado de expresiôn del carâcter sexual barbas — 
mejor indicador de peso- no mostrô dichas correlaciones.
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Interacciones agresivas entre machos en fase de côpula
En numerosas ocasiones los intentos de côpula -incluyendo las fases de exhibiciôn 
inmediatamente previas a los mismos- de determinados machos fueron interrumpidos 
por otros machos cercanos, que se aproximaron a su victima en el momento de maxima 
intensidad de exhibiciôn o de cortejo a una hembra. Un 25% de estas interacciones tuvo 
como objetivo impedir la côpula y el 75% restante disminuir el posible éxito de un 
macho exhibiéndose en las cercanias de un grupo de hembras. Dentro de este 75% de 
interacciones que interrumpieron el proceso de exhibiciôn del macho, la mas frecuente 
fue el desplazamiento del macho agredido del lugar donde estaba exhibiéndose, 
probablemente con el fin de alejarlo de las cercanias de esas hembras. La tasa media de 
interrupciôn de côpula fue de un 28%.
Aunque estas interacciones en conjunto podrian contribuir a mantener el orden 
ya establecido durante la fase de establecimiento de jerarquias, en general tuvieron una 
funciôn de competencia directa por el acceso a las hembras, ya que en su prâctica 
total idad estuvieron asociadas a la presencia de hembras en el entomo cercano del 
macho solitario.
Los machos de mayor edad no se dedicaron a agredir a otros machos a lo largo 
del periodo de côpulas, probablemente debido a que consiguieron un éxito de côpula 
suficiente mediante la exhibiciôn de sus caractères sexuales. Los machos de menor edad 
fueron mas proclives a agredir a otros machos, pero tendieron a perder dichas 
agresiones. Ademâs, los machos de menor peso interrumpieron mas côpulas, 
probablemente tratando asi de rebajar el éxito de côpula de sus competidores, e 
incrementar asi sus propias posibilidades de atraer a alguna hembra victima de dichas 
interrupciones.
En conclusiôn, tanto durante la fase de competencia entre machos por el rango 
(diciembre-marzo), como durante la fase de côpulas (abril), los machos subdominantes 
tendieron a ser los principales inductores de las interferencias, mecanismo que deben 
utilizar, en la primera de dichas fases, para tratar de ascender en la escala de rangos del 
lek, y en la segunda, principalmente para reducir el éxito reproductivo de los machos 
dominantes y, de esa forma, aumentar su propio éxito relativo.
Comportamiento reproductivo de las hembras
Nuestros datos indican que las hembras fueron maduras sexualmente a partir de los dos 
anos de edad, si bien la edad media a la que realizaron la primera puesta fue de 2.8 anos, 
la de primera incubaciôn completada, los 4 anos, y la de primera reproducciôn con 
éxito, es decir, en la que el polio sobreviviô como minimo hasta el mes de septiembre, 
fue estimada en un minimo comprendido entre los 6 y los 7 anos.
La distribuciôn espacial de los nidos estuvo asociada a la de los leks, 
observândose en general una mayor agregaciôn de nidos (75%) dentro del perimetro de 
la zona definida como ârea de lek. Sin embargo, una cantidad importante de hembras
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(25%) nidificaron en areas bastante alejadas de los leks, llegando a alcanzarse distancias 
hasta de 53 km entre el centro del lek de copula y el lugar de nidificacion. Las hembras 
migradoras nidificaron fuera del area de lek en el que habian copulado en mayor 
proporcion que las sedentarias.
Durante este estudio el promedio de la fecha de puesta vario entre la primera y la 
segunda semana de mayo, existiendo una variaciôn interanual significativa 
probablemente debida a variaciones en los parametros meteorolôgicos.
Las hembras mas jôvenes realizaron puestas mas tardias y fueron mas 
susceptibles a perder los huevos que las hembras mas viejas y experimentadas, que 
realizaron puestas mas tempranas. La fecha mas temprana en la que tuvimos constancia 
de una puesta fue en tomo al 17 de abril, mientras que las mas tardias fueron realizadas 
en los ùltimos dias del mes de mayo, aunque probablemente en estos casos se tratô de 
puestas de reposiciôn.
El intervalo medio de tiempo transeurrido entre las côpulas y las puestas sugiere 
una capacidad de las hembras para retener esperma durante un cierto tiempo antes de 
realizar la puesta, y la observaciôn de varias hembras que realizaron puestas de 
reposiciôn apunta a que podrian ser capaces de utilizar el esperma almacenado aùn 
después de haber realizado una primera puesta.
El porcentaje medio de hembras mayores de dos anos que realizaron la puesta 
cada temporada fue del 67%, aunque sôlo el 61% de dicha fracciôn de hembras 
consiguiô fmalizar con éxito el periodo de incubaciôn, y tan sôlo un 16% de estas 
ultimas consiguiô criar polios hasta el mes de septiembre. El porcentaje de polios vivos 
en septiembre de la muestra de hembras marcadas fue del 8.96% dato por debajo del 
asumido como umbral critico (0.15 jôvenes por hembra), por debajo del cual algunos 
mode los de poblaciôn indican que las poblaciones tienden a disminuir.
El éxito reproductivo aumentô con la edad en las hembras, aunque los datos del 
estudio parecen insinuar que dicho éxito puede disminuir a edades muy avanzadas, de 
mas de 9-10 anos, debido quizà al efecto de la senescencia.
Selecciôn del area de nidificaciôn
Las hembras nidificaron preferentemente en cultivos de cereal, seleccionando para ello 
siembras y barbechos, mientras que evitaron las parcelas en labrado e ignoraron el resto 
de terrenos présentes en la zona.
Los nidos localizados estuvieron preferentemente orientados hacia Sureste, lo 
que puso de manifesto una preferencia de las hembras por lugares mas resguardados de 
los vientos del Norte, y con mayor grado de insolaciôn, minimizando de esta manera el 
riesgo de enfriamiento de los huevos.
Uno de los resultados importantes de este estudio fue el câlculo de superficie 
dedicada a inffaestructuras que una hembra estaba dispuesta a soportar en 500 metros 
alrededor del nido. Los nidos se situaron a una distancia promedio de 1.3 km de
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edificaciones, y en lugares donde la presencia de inffaestructuras no sobrepasô un 4.4%, 
frente al 31.6% présente en zonas donde no se detectaron nidos ni avutardas.
La selecciôn del lugar de nidificaciôn también dependiô de otras variables, como 
la extensiôn del paisaje que la hembra podia visualizar desde el nido, siendo esta 
visibilidad mayor que la calculada para los bandos de avutardas. También se puso de 
manifiesto la baja diversidad agricola de estos lugares donde la abundancia de superficie 
de terreno sembrado alrededor del nido (42%) reflejô la conveniencia de las siembras 
como factor de protecciôn frente a depredadores, asi como la favorable 
termorregulaciôn que ofrece en comparaciôn con la vegetaciôn esteparia tradicional o 
con otros terrenos agricolas. Otro de los beneficios de la nidificaciôn en siembras pudo 
estribar en la mayor disponibilidad de Ortôpteros y otros invertebrados en dichas 
parcelas en los meses de verano, cuando se han convertido en rastrojos tras ser 
cosechadas, con la consiguiente mayor facilidad para alimentar a los polios.
Los lugares seleccionados por las hembras cumplieron por tanto un minimo de 
requisitos que intentaron reducir al mâximo el riesgo de depredaciôn y las molestias 
humanas, reuniendo las condiciones minimas para desarrollar la puesta y cuidar de los 





Mapas mostrando la distribuciôn de hembras y machos durante la fase de apareamiento 
(mes de abril) en los 3 leks estudiados màs intensivamente, en relaciôn con la 
distribuciôn de las parcelas utilizadas como principales zonas de alimentaciôn: 
barbechos, rastrojos y vezas. Se muestra n también las zonas de exhibiciôn de los 
machos marcados. Se han seleccionado como ejemplo 3 anos para el lek Ribatejada- 




Distribuciôn de los bandos de avutardas en el lek RIbatejada-Valdetorres el 13 de abril de 
1998 tras la explosiôn del lek, en relaciôn con la distribuciôn de barbechos (parcelas 
rojas), rastrojos (amarillas), vezas (verdes), eriales (grises) y resto de parcelas (siembras 
nacidas, parcelas labradas y otras; sin colorear). Poligono de trazo negro grueso = limite 
de la zona definida como ârea de lek.
El sector del lek al Este de la carretera que lo atraviesa de Noreste a Sur se conoce como 
Muela, el sector al Norte de dicha carretera y de la que parte de la misma hacia Noroeste es la 
Buitrera, y el sector al Suroeste se conoce como la Cueva. La distribuciôn de las avutardas a lo 
largo de abril se resume a continuaciôn:
Desde el 6 de abril ya se contaban unos 10 machos exhibiéndose en solitario en la 
Muela, con 19 hembras, en las mismas parcelas que las utilizadas en el mapa de! 13 de abril 
aqui representado. En la Buitrera habia 4 machos solitarios con 22 hembras.
13 de abril: Muela: 9 machos solos con 13 hembras; Cueva: 3 machos solos con 31 
hembras; Buitrera: 2 machos solos con 16 hembras, en parcelas diferentes a las del dia 6.
14-29 abril: Muela: 5-6 machos solos, con 4-16 hembras en el los mismos 2-3 rastrojos 
y barbecho que los utilizados el dia 13; Buitrera: 6-13 machos solos (incluyendo un grupo de 
inmaduros procédantes del vecino lek Talamanca-Valdetorres), y entre 10 y 26 hembras, 
disperses en varias parcelas; Cueva: entre un minime de 2 machos soles con 4 hembras y un 
mâximo de 7 machos soles con 27 hembras en el entomo del arroyo, al Sureste de las 
representadas en el mapa del dia 13.
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Distribuciôn acumuiada de los bandos de hembras (puntos rojos) en el lek Ribatejada- 
Valdetorres en abril de 1998 (5 muestreos del lek), parcelas rojas = barbechos, amarillas 
= rastrojos, verdes = vezas, grises = eriales, sin coiorear = resto de parcelas (siembras 
nacidas, parcelas labradas y otras). Poh'gonos coioreados = zonas de exhibiciôn de los 
distintos machos marcados (ver comentarios para cada uno de eilos en Apéndice 1.3). 
Poligono de trazo negro grueso = limite de la zona definida como area de lek.
La mayor parte de las observaciones de bandos de hembras se acumularon en la zona 
principal del lek, la de la Muela (sector oriental del mapa), aunque también se acumularon 
cantidades significatives de hembras en los otros dos sectores, el conocido como Buitrera, que 
enlaza con la parte mas meridional del lek Talamanca-Valdetorres (situado inmediatamente al 
Norte del de RIbatejada-Valdetorres) y el de la Cueva.
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Distribuciôn acumuiada de ios machos solitarios (puntos azules) en ei lek RIbatejada- 
Valdetorres en abril de 1998 (5 muestreos del lek), parcelas rojas = barbechos, amarillas 
= rastrojos, verdes = vezas, grises = eriales, sin colorear = resto de parcelas (siembras 
nacidas, parcelas labradas y otras). Poligonos coioreados = zonas de exhibiciôn de ios 
distintos machos marcados. Poligono de trazo negro grueso = limite de la zona definida 
como ârea de lek.
Coincidiendo con la distribuciôn de los bandos de hembras del Apéndice anterior, la mayor 
parte de las observaciones de machos solitarios también se acumularon en la zona principal 
del lek, la Muela, aunque también hubo cantidades significatives de machos en los otros dos 
sectores, Buitrera y Cueva.
Zonas de exhibiciôn utilizadas en abril de 1998 por cada uno de ios machos marcados en 
el lek RIbatejada-Valdetorres; los cuadrados senalan las localizaciones de interacciones 
agresivas con otros machos, durante dicho periodo de exhibiciôn en solitario
En 1998, los 5 machos marcados estudiados (uno de ellos no se représenta en este mapa, por 
tener pocos datos) utilizaron zonas de exhibiciôn en la zona principal del lek, la de la Muela 
(sector oriental del mapa), pero ademâs también usaron zonas de exhibiciôn secundarias en 
los sectores Cueva y Buitrera durante la segunda mitad de abril, seguramente atraidos por las 
hembras que, en cantidades mayores que otros anos, utilizaron dichos sectores (comparer con 
mapas de otros anos). Las cantidades de hembras en dichos sectores Norte y Oeste del lek 
llegaron a superar en algunas fechas de abril a las que se contaron en el sector principal de la 
Muela. La utilizaciôn de dichas zonas de exhibiciôn secundarias se volviô a observar en dos de 
los machos marcados (KnA98 y CRUZnAti98) en el aho 2000 (ver Apéndice 1.8)
El macho SvBti98 utilizô preferentemente el gran rastrojo de la Muela en la segunda 
mitad de abril, aunque lo compartiô con otros machos solitarios, el 15 de abril fue desplazado 
en dicha zona de las cercanias de 2 hembras por un macho mayor que él. También intenté 
copular con una hembra de un grupo de 7 hembras 1 Km. mas al Sur, en la zona que en anos 
siguientes fue preferida por otro marcado, el CvB98 (ver mapas anos siguientes). El 23 de abril 
1 macho y 5 hembras acabaron quedândose en ese rastrojo, mientras el macho SvBti98 
compartia zona con otros machos y hembras 1 Km. al Sur.
El macho CvB98 agrediô o desplazô con mas frecuencia que otros marcados a machos 
solitarios que visitaban su zona de exhibiciôn principal en la Muela. Pero también ahuyentô a 












Distribuciôn de los bandos de avutardas en ei iek RIbatejada-Valdetorres el 19 de abril de 
1999 tras la explosiôn del lek, en relaciôn con la distribuciôn de barbechos (parcelas 
rojas), rastrojos (amarillas), vezas (verdes), eriales (grises) y resto de parcelas (siembras 
nacidas, parcelas labradas y otras; sin colorear). Poligono de trazo negro grueso = limite 
de la zona definida como area de iek.
La distribuciôn de las avutardas durante la ultima semana de marzo y a lo largo del mes de 
abril se resume a continuaciôn:
El 26 de marzo 9 machos en bando en la zona principal del lek (Muela), con sôlo 1 
solitario algo mas al Norte, y sôlo 1 hembra en la zona. Buitrera sin machos ni hembras.
30 de marzo: aùn sôlo 2 machos solitarios en Muela, de un total de 11 censados en el 
mismo entomo de parcelas que las del mapa aqui representado.
5-23 abril: Muela: hasta 6 machos solitarios y hasta 15 hembras situadas en el entorno 
de los barbechos, 1 macho con 12-26 hembras permaneciô bastantes dias en una zona 
concreta situada a 800 m al Norte de los individuos anteriores, relativamente alejados de ellos; 
el macho solitario mencionado fue visto en varias ocasiones intentando copular con las 
hembras, y expulsando de la zona a otros machos que se acercaron (en general sôlo se 
acercaban inmaduros); Buitrera: sôlo 1-2 machos solitarios, y pocas hembras dispersas: 
Cueva: 2 machos solitarios y 5-42 hembras entre el arroyo y los dos barbechos al Oeste de la 
carretera.
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Distribuciôn acumuiada de los bandos de hembras (puntos rojos) en el lek Ribatejada- 
Valdetorres en abril de 1999 (5 muestreos del lek), parcelas rojas = barbechos, amarillas 
= rastrojos, verdes = vezas, grises = eriales, sin colorear = resto de parcelas (siembras 
nacidas, parcelas labradas y otra. Poligonos coioreados = zonas de exhibiciôn de los 
distintos machos marcados (ver comentarios para cada uno de ellos en Apéndice 1.6). 
Poligono de trazo negro grueso = limite de la zona definida como area de lek.
Igual que en el ano anterior, la mayor parte de las observaciones de bandos de hembras se 
acumularon en la zona principal del lek, la de la Muela, con cantidades también relativamente 
importantes en la Cueva, y mucho menores en la Buitrera.
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Distribuciôn acumulada de los machos solitaries (puntos azules) en ei lek Ribatejada- 
Valdetorres en abri! de 1999 (5 muestreos del lek), parcelas rojas = barbechos, amarillas 
= rastrojos, verdes = vezas, grises = eriales, sin colorear = reste de parcelas (siembras 
nacidas, parcelas labradas y etras. Polîgonos coloreados = zonas de exhibiciôn de los 
distintos machos marcados. Polîgono de trazo negro grueso = limite de la zona deflnida 
como area de lek
Coincidiendo, al igual que en 1998, con la distribuciôn de los bandes de hembras de ese mes, 
la mayor parte de los machos solitarios utilizaron la Muela, zona principal del lek, con algunos 
en la Cueva.
Zonas de exhibiciôn utilizadas en abril de 1999 por cada uno de los machos marcados en 
el lek Ribatejada-Valdetorres; los cuadrados senalan las localizaciones de interacciones 
agresivas con otros machos, durante dicho periodo de exhibiciôn en solitario
En 1999 los machos marcados solo utilizaron zonas de exhibiciôn en el sector principal, la 
Muela, quizâs porque ese aho hubo mayor cantidad de hembras en dicha zona, y menor en 
Buitrera y Cueva, respecte a 1998. El macho CvB98 volviô a mostrarse bastante agresivo con 
otros machos cercanos, incluyendo al CRUZnAtl98, con cuya zona de exhibiciôn solapô 
ampliamente esa primavera, y al que desplazô o agrediô en varias ocasiones, y al KnA98, cuya 
zona de exhibiciôn solapô totalmente con las del CvB98. Las agresiones fueron siempre en 
presencia de hembras cerca, trente a las que el CvB98 se exhibiô en rueda tras las 
mencionadas expulsiones a otros machos, y tuvieron lugar casi siempre en los barbechos de la 
zona central de la Muela, al Sur del arroyo. La mayor extensiôn de su zona de exhibiciôn ese 
aho respecto a 1998 se debiô sobre todo a un recorrido hacia Norte realizado el 16 de abril, 
con freçuentes paradas para exhibirse en rueda. El macho SvBti98 ese aho abandonô este lek, 
para dirigirse a otro, tuera de la provincia de Madrid, rutina que repetin'a en todas las 











Distribuciôn de los bandes de avutardas en ei lek Ribatejada-Vaidetorres el 26 de abril de 
2000 tras la explosion del lek, en relaciôn con la distribuciôn de barbechos (parcelas 
rojas), rastrojos (amarillas), vezas (verdes), eriales (grises) y resto de parcelas (siembras 
nacidas, parcelas labradas y otras; sin colorear). Poligono de trazo negro grueso = limite 
de la zona deflnida como àrea de lek.
Este ano se volviô a observar abundante presencia de hembras en los sectores Cueva y 
Buitrera. La distribuciôn de las avutardas a lo largo del mes de abril se resume a continuaciôn:
6-12 abril; Muela: bando de 9 machos adultos y 2 inmaduros en el entorno del 
barbecho mas meridional de este sector principal del lek; 1-2 machos solitarios junto a un grupo 
de 11 hembras en el rastrojo situado a 1 Km. al Norte; Cueva: mas de 100 hembras en 4-5 
zonas de este sector el dia 6 de abril, que se redujeron a unas 20 el dia 12, con 3-4 machos 
solitarios junto a ellas a lo largo de dicho periodo; Buitrera: 1-3 machos solos con varios grupos 
de hembras que sumaban hasta 20 individuos.
12-24 abril: Muela: 3-6 machos solos con grupos de hembras totalizando unas 20 en 
mismas parcelas que la primera mitad del mes; Cueva: 3 machos solos, cada uno junto a un 
grupo de entre 3 y 13 hembras, totalizando unas 20-25 en ese sector; Buitrera: 4-10 machos 
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Distribuciôn acumulada de los bandos de hembras (puntos rojos) en el lek Ribatejada- 
Vaidetorres en abril de 2000 (5 muestreos del lek), parcelas rojas = barbechos, amarillas 
= rastrojos, verdes = vezas, grises = eriales, sin colorear = resto de parcelas (siembras 
nacidas, parcelas labradas y otras. Polîgonos coloreados = zonas de exhibiciôn de los 
distintos machos marcados (ver comentarios para cada uno de elios en Apéndice 1.9). 
Poligono de trazo negro grueso = limite de la zona deflnida como area de lek.
En abril de 2000 los bandos de hembras se encontraron repartidos entre los 3 sectores, en las 
cercanias de barbechos y rastrojos.
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Distribuciôn acumuiada de ios machos soiitarios (puntos azuies) en el iek Ribatejada- 
Vaidetorres en abrii de 2000 (5 muestreos dei iek), parcelas rojas = barbechos, amarillas 
= rastrojos, verdes = vezas, grises = eriales, sin colorear = resto de parcelas (siembras 
nacidas, parcelas labradas y otras. Polîgonos coloreados = zonas de exhibiciôn de ios 
distintos machos marcados. Poligono de trazo negro grueso = limite de la zona deflnida 
como àrea de iek
Igual que en caso de las hembras, los machos solitarios se encontraron repartidos entre los 3 
sectores.
Zonas de exhibiciôn utilizadas en abrii de 2000 por cada uno de ios machos marcados en 
ei lek Ribatejada-Vaidetorres; los cuadrados senalan las localizaciones de interacciones 
agresivas con otros machos, durante dicho periodo de exhibiciôn en solitario.
El macho CvB98, que antes de la explosion del lek, a comienzos de abril, se mostraba 
dominante en el grupo de 14 machos del lek, se mantuvo este ano bastante independiente del 
resto de machos y hembras de la Muela, en una zona muy concreta al Sureste de dicho sector 
del lek, siempre con hembras cerca. Realizô alguna excursion hacia Norte, hasta la parcela de 
rastrojo frecuentada por esos otros machos y hembras de la Muela. El 26 de abril se le observé 
copulando en su zona preferida del Sureste. En la mencionada zona al Norte del sector Muela 
se vio 1 macho bastante aquerenciado a una parcela concreta con 9-10 hembras a lo largo de 
varios dias. El CvB98 también agrediô este ano a otros machos que se adentraban en su zona. 
El 24 de abril se exhibia trente a 7 hembras en su zona habituai a las 05:40 h. A las 06:30 h 
agrediô a un macho cercano, que huyô, volviendo el CvB98 hacia el grupo de hembras, A las 
07:00 h se produjo un duelo entre 2 machos (10’44” ), tras el cual ambos machos se pelearon 
violentamente. Finalmente, el CvB98 se alejô y el otro se exhibiô donde a primera hora estaba 
el CvB98, trente al grupo de hembras, en ese momento dicho grupo estaba tormado por 10 
hembras. En resumen, parece que 3 machos se disputaron la cercania de 10 hembras, en lo 
que, mas que una ‘detensa de harén’, se podria caliticar como lucha por mantener su cercania 
a las hembras, quizà sôlo temporalmente (sôlo ese dia o pocos dias). Se trataria de un caso de 
competencia intrasexual por el acceso a las hembras.
El macho KnA98 utilizô una pequeria zona de exhibiciôn en la Muela, en el rastrojo 
grande trecuentado por machos y hembras, donde compartia la cercania a unas 10-11 
hembras con al menos 2 machos adultos solitarios mas y 4 inmaduros; otra zona mucho mayor 
en Cueva-Buitrera, donde tue visto con 2-3 hembras, e incluso se le observé excepcionalmente 
el dia 7 de abril haciendo rueda en el lek de Talamanca-Valdetorres, en la que séria su tercera 









Distribuciôn de los bandos de avutardas en el lek Talamanca-Valdetorres el 15 de abril 
de 1998 tras la explosiôn del lek, en relaciôn con la distribuciôn de barbechos (parcelas 
rojas), rastrojos (amarillas), vezas (verdes), eriales (grises) y resto de parcelas (siembras 
nacidas, parcelas labradas y otras; sin colorear). Poligono de trazo negro grueso = limite 
de la zona deflnida como àrea de lek.
En este lek distinguimos très sectores; Llanos de Talamanca, que comprenden el tercio Norte, 
Campo Albillo, la zona central del lek, y Buitrera, pequeno sector al Sur del camino que parte 
de Valdetorres (poblaciôn al Suroeste del lek) y cruza de Oeste a Este. La distribuciôn de las 
avutardas a lo largo de abril se resume a continuaciôn:
3-15 abril: dos zonas de agregaciôn principales, una localizada entre los arroyos 
Tortuela y Valtorôn, en el sector central (Campo Albillo) en varios barbechos del mismo, y otra 
en torno al gran barbecho al Norte del camino que limita Campo Albillo con Buitrera. Los 
machos mas periféricos de esas agregaciones en general estân situados junto a grupos de 
hembras, aunque las parcelas concretas varlan entre fechas.
22-30 abril: en estas fechas estân visibles menos de un 25% de las hembras que 
contâbamos a comienzo de la temporada, prâcticamente los mismos machos, muchos de ellos 
en mismas zonas que en primera mitad de abril, aunque ya sin hembras visibles; algunos 












Distribuciôn acumuiada de los bandos de hembras (puntos rojos) en ei iek Talamanca - 
Valdetorres en abril de 1998 (4 muestreos del lek), parcelas rojas = barbechos, amarillas 
= rastrojos, verdes = vezas, grises = eriaies, sin coiorear = resto de parcelas (siembras 
nacidas, parceias iabradas y otras). Polîgonos coloreados = zonas de exhibiciôn de ios 
distintos machos marcados (ver comentarios para cada uno de elios en Apéndice 1.21), 
poligono de trazo negro grueso = limite de la zona deflnida como area de iek.
Distribuciôn de hembras segùn lo descrito en mapa anterior, con bastante uso de Buitrera, 





Distribuciôn acumuiada de ios machos solitarios (puntos azuies) en ei lek Talamanca - 
Valdetorres en abril de 1998 (4 muestreos del lek) parcelas rojas = barbechos, amarillas 
= rastrojos, verdes = vezas, grises = eriaies, sin colorear = resto de parcelas (siembras 
nacidas, parceias iabradas y otras). Poiigonos coloreados = zonas de exhibiciôn de ios 
distintos machos marcados, poligono de trazo negro grueso = limite de ia zona definida 
como àrea de iek
Distribuciôn de machos solitarios muy similar a la de las hembras del mapa anterior: sobre todo 
en Campo Albillo y Buitrera, muchos menos en Llanos de Talamanca.
Zonas de exhibiciôn utilizadas en abrii de 1998 por cada uno de ios machos marcados en 
ei iek Talamanca-Valdetorres; los cuadrados senalan las localizaciones de interacciones 
agresivas con otros machos, durante dicho periodo de exhibiciôn en solitario.
El macho RosconA96 solitario ya desde el 30 de marzo, desplaza a varios machos a primeros 
de abril, en presencia de hembras cercanas, con las que intenta copular, pero también pasa 
cerca de otros machos solos con hembras, sin interacciôn con ellos. Interrumpe alguna copula, 
pero al menos en un caso no lo logra, el otro macho lo repele sin agresiôn. Menos activo en la 
segunda mitad de abril, en la que comparte espacio con varios machos solitarios, sin apenas 
interacciones con ellos, y en presencia de hembras cerca.
El macho DbV95 es aûn inmaduro (3 anos), permanece en bando la mayor parte del 










Distribuciôn de los bandos de avutardas en el lek Talamanca-Valdetorres el 19 de abril 
de 1999 tras la explosiôn del lek, en relaciôn con la distribuciôn de barbechos (parcelas 
rojas), rastrojos (amarillas), vezas (verdes), eriales (grises) y resto de parcelas (siembras 
nacidas, parcelas labradas y otras; sin colorear). Poligono de trazo negro grueso = limite 
de la zona definida como àrea de lek.
Distribuciôn similar a la del ano anterior, con dos agregaciones importantes; una en tomo al 
barbecho situado entre los dos arroyos en zona central del sector de Campo Albillo, y otra 1 
Km. a Noreste, al Sur de la curva de la carretera. Menos aves en Buitrera y mas en Llanos de 
Talamanca respecto al ano anterior. La distribuciôn de las avutardas en la ultima semana del 
mes de marzo y a lo largo del mes de abril se resume a continuaciôn:
26 marzo: cuando los machos aûn estân en bando en la zona Noreste de Campo 
Albillo, unas 60 hembras comen ya en un gran rastrojo situado en la zona central de ese sector 
Campo Albillo, con sôlo 3 machos solitarios cerca.
30 marzo-7 abril: la mayon'a de machos estân aûn en bando, se forman mâs 
agregaciones de hembras en torno a los barbechos situados junto al camino, entre Campo 
Albillo y Buitrera.
12-19 abril: mâxima dispersiôn, con avutardas ya en Llanos de Talamanca; en la zona 
central de Campo Albillo, agregaciôn de machos solitarios en tomo a barbechos, sin apenas 
hembras, aparentemente de no mucha edad (varios marcados de 2-4 anos).










Distribuciôn acumuiada de Ios bandos de hembras (puntos rojos) en ei iek Talamanca- 
Vaidetorres en abrii de 1999 (9 muestreos del lek) parcelas rojas = bart>echos, amarillas 
= rastrojos, verdes = vezas, grises = eriales, sin colorear = resto de parcelas (siembras 
nacidas, parcelas iabradas y otras). Poiigonos coloreados = zonas de exhibiciôn de los 
distintos machos marcados, (ver comentarios para cada uno de elios en Apéndice 1.24), 
poligono de trazo negro grueso = limite de ia zona definida como area de lek.
Hembras en varias agregaciones sobre barbechos y un gran rastrojo en el sector de Campo 






Distribuciôn acumuiada de ios machos solitarios (puntos azuies) en el lek Talamanca- 
Valdetorres en abril de 1999 (9 muestreos del lek) parcelas rojas = bart>echos, amarillas 
= rastrojos, verdes = vezas, grises = eriales, sin colorear = resto de parcelas (siembras 
nacidas, parcelas labradas y otras). Poiigonos coloreados = zonas de exhibiciôn de los 
distintos machos marcados, poligono de trazo negro grueso = limite de la zona definida 
como àrea de lek
El patron de distribuciôn de los machos solitarios fue similar al de los bandos de hembras.
Zonas de exhibiciôn utilizadas en abril de 1999 por cada uno de los machos marcados en 
el lek Talamanca-Valdetorres; los cuadrados senalan las localizaciones de interacciones 
agresivas con otros machos, durante dicho periodo de exhibiciôn en solitario.
Las zonas de exhibiciôn de los 4 machos marcados solaparon bastante entre si, y con la zona 
de mâxima densidad de machos solitarios de Campo Albillo.
El macho RosconA96 volviô a utilizar la misma zona que el ano anterior, aunque algo 
mâs desplazada hacia Norte. El 30 de marzo estaba en bando de 20, mostrândose como uno 
de los mâs dominantes y de mayor tamano. Solitario desde primeros de abril, pasô cerca de 
otros machos sin interacciones; se le vio varios dias con grupos de 5-8 hembras, con intentos 
de côpula, al Noreste de su zona habituai, de donde parece que fue desplazado, volando hacia 
Sur a su zona de mâs querencla; desplazô a alguno sin agresiones cerca de 2 hembras, solo 
con 1 hembra con la que intenta copular el 20 de abril, varios intentos claros mâs e 
interrupciones de côpula de otros machos en la segunda mitad del mes. El 12 de abril, a las 
09:14 h, sin hembras cerca, intimidô a 2 machos que se acercaron, uno de ellos hasta una 
distancia de 2 m; él y el intruse se observaron lado con lado, con el cuello erguido y pico hacia 
arriba durante 2 minutes; luego el intruse se alejô. Este episodio podria interprétarse como una 
defensa de estatus o territorial, mâs que defensa de hembras (no habia hembras cerca). Sin 
embargo, a las 09:20 h otro macho se acercô, hizo rueda a 20 m del RosconA96, que vigilaba 
sin interacciôn.
El macho DbV95 siguiô en bando hasta el 20 de abril, con frecuentes interacciones 
tipicas de inmaduros en bando en esas fechas; en el bando habia otros inmaduros marcados, 
uno de ellos, de 3 anos, fue uno de los mâs agredidos por todos los demâs. Él DbV95 se 
comportaba como uno de los dominantes del grupo. El 21 de abril intentô côpular con 1 
hembra, pero fue interrumpido por otro macho solitario. El 22 se le vio solo con 2 hembras en 
barbecho. Siguiô bastante agresivo en el grupo con otros marcados de su misma edad, 
algunos también igualmente agresivos, a finales de abril, en la zona central de Campo Albillo. 
El comportamiento de estos machos, incluyendo al DbV95, fue el tlpico de establecimiento de 











Distribuciôn de tos bandos de avutardas en el lek Camarma el 14 de abril de 2000 tras la 
explosiôn del lek, en relaciôn con la distribuciôn de barbechos (parcelas rojas), rastrojos 
(amarillas), vezas (verdes), eriales (grises) y resto de parcelas (siembras nacidas, 
parcelas labradas y otras; sin colorear). Poligono de trazo negro grueso = limite de la 
zona definida como àrea de lek.
Este ano, en el que la gran veza del Colegio se sembrô junte a la carretera, su uso fue menor 
(en los anos pares, la veza se usé siempre menos que en los impares, por encontrarse junto a 
la carretera). Las avutardas se distribuyeron en esta fecha (14 de abril), y ya desde una 
semana antes (7 abril) principalmente en dos pequenos barbechos cerca del limite Sur del 
sector Colegio, con algunas en el sector Practicante (7-14 abril: 3 machos solitarios con 35-50 
hembras.
25-27 abril: Colegio: varios machos solos, grupo de 10-18 machos incluyendo algunos 
inmaduros y 25 hembras; Practicante: 12 machos solitario separados 1 Km., uno con 10-15 















Distribuciôn acumulada de los bandos de hembras (puntos rojos) en el lek Camarma en 
abril de 2000 (3 muestreos del lek), parceias rojas = barbechos, amarillas = rastrojos, 
verdes = vezas, grises = eriales, sin colorear = resto de parcelas (siembras nacidas, 
parcelas labradas y otras). Poiigonos coloreados = zonas de exhibiciôn de los distintos 
machos marcados (ver comentarios para cada uno de ellos en Apéndice 1.42), poligono 
de trazo negro grueso = limite de la zona deflnida como àrea de lek.
Sectores mas ocupados este ano: Colegio y Practicante, el sector intermedio apenas utilizado, 
por no tener rastrojos.
En el Colegio, segûn hemos comentado en el mapa de 14 de abril, la mayor agregaciôn 
de avutardas se desplazô al Sur del Colegio, a dos barbechos. La veza apenas fue utilizada, 
seguramente por encontrarse demasiado cerca de la carretera.
En el Practicante hubo 2-3 machos solitarios con grupos de hembras en los lugares 












Distribuciôn acumuiada de ios machos solitarios (puntos azuies) en ei iek Camanna en 
abrii de 2000 (3 muestreos del iek), parceias rojas = bart>echos, amarillas = rastrojos, 
verdes = vezas, grises = eriaies, sin colorear = resto de parcelas (siembras nacidas, 
parceias iabradas y otras). Poiigonos coloreados = zonas de exhibiciôn de ios distintos 
machos marcados, poligono de trazo negro grueso = limite de la zona definida como 
area de lek.
La distribuciôn de los machos fue similar a la de las hembras.
Zonas de exhibiciôn utilizadas en abrii de 2000 por cada uno de ios machos marcados en 
el lek Camarma; los cuadrados senalan las localizaciones de interacciones agresivas 
con otros machos, durante dicho periodo de exhibiciôn en solitario.
El macho LvB97 estuvo solitario en Practicante, en su zona habituai. Entre el 10 de abril y el 11 
de mayo el LvB97 estuvo mayoritariamente en la misma parcela, aunque visité otras alejadas 
hasta 1 Km., en la que se alimentaban un grupo de 10-20 hembras. Defendiô el lugar frente a 
los pocos machos que se acercaron, estando otro macho solitario con hembras a 1-1.5 Km. de 
él. Una de las hembras, marcada, permaneciô junto al LvB97 en la zona entre 14 y 27 de abril y 
fue vista en la misma en 2000 y 2002, nidificando a 1 Km. del lugar en 2000, aunque en 2001 
estuvo en Serracines, varios Km. al Noroeste de la zona.
Observaciones concretas fueron: El 10 abrii ya con 15 hembras. El 12 abrii habia otro macho a 
100m, sin que se produjese interacciôn agresiva; 7 hembras cerca. El 14 abril, él y otros 2 machos solitarios, con 
grupos de hembras que sumaban >50; el LvB97, que estaba con 18 hembras en la misma parcela que otros dias. y 4 
hembras màs en la parcela adyacente, se encontraban a 1 Km. de las avutardas mâs prôximas, y a 1.5 Km. del macho 
solitario mâs cercano. El 17 de abril él solo con 5 hembras a 10m, otros 4 machos y 33 hembras a 400m; no se 
observaron agresiones entre ellos, sus zonas no solapaban; el LvB97 siguiô a las 5 hembras durante toda la manana, 
permaneciendo éstas junto a él, y sin acercarse a otros machos. 25 abril: intentô copular con hembras de un grupo de 
15 (seguramente llegô a copular con varias sin ser visto) y expulsô a 2 machos inmaduros (2-4 anos) y a un macho 
joven; estaba en su parcela habituai, ese ano de rastrojo, aunque otros anos fue barbecho; el macho mâs cercano, a 1 
Km., con 9 hembras. 27 abril; seguia en misma parcela, a 500m de 5 hembras. 28 abril: misma parcela, con 11 
hembras, y 3 machos inmaduros, a los que expulsô varias veces; frecuentaba la cima de un cerro; seguramente copulô 
ese dia también (varios intentos de côpula). El 5 de mayo, con 2 hembras cerca, se le acercô otro adulto solitario, pero 
el LvB97 se dirigiô hacia él en actitud dominante, alejândose el intruse. 11 mayo: localizado en la cima de un cerro en 
la misma parcela, 6 machos inmaduros a 300m. Se reûnen para comer, pero el LvB97 vueive luego a la cima del cerro.
El macho HvBti99 ocupô la misma zona que el ano anterior, aunque algo mas 
desplazada hacia Sur, donde se encontraban las hembras. Estuvo solo, apartado del bando 
unos 200m en promedio, siempre con un grupo de hembras cerca, y en 2-3 parcelas todo el 
tiempo. No hubo Interacciones agresivas con otros machos del bando, salvo una interrupciôn 
de côpula por parte de éstos. No se observé defensa territorial ni defensa de hembras por parte 
del HvBti99. Probablemente el estatus del HvBti99 era conocido por los demâs machos, 
quienes en general no interfirieron en sus actividades de cortejo de hembras.
Observaciones concretas fueron; Ya solitario el 4 abrii, se mostrô recesivo frente a otro macho 
solitario que se acercô a 20m, sin agresiôn. 5 abril: sôlo él y otro solitarios en la zona, cerca de 14 hembras; 3 hembras 
visitaron primero al no marcado, luego al HvBti99. 6 abril: solo con 12 hembras. 10 abril: agrediô a otro solitario. 12-13 
abril: solo con 3 hembras 2 parcelas al Norte -una de ellas marcada-, en la parcela que utilizô habia ese dia otro 
solitario con 18 hembras y el bando de 15 machos. 17,27,28 abril: solitario, cerca de hembras, no participa en 
interacciones (agresiones, cameras) de machos del grupo. 5 mayo: solo en misma zona. 16 mayo; intentô de côpula 
con hembras -una de ellas la marcada de dias anteriores-, interrumpido por bando de machos, que acaban 
intégréndolo en su bando.
El macho UaNti99 ocupô también la misma zona que el aho anterior, pero estuvo en 
bando con mayor frecuencla que el HvBti99, apartàndose para visitar grupos de hembras de 
vez en cuando; solitario regularmente en la segunda mitad del mes, pero no tanto tiempo ni tan 
claramente con hembras como el HvBtl99. Varios intentos de côpula.
El macho TvB97 (inmaduro que cumph'a 3 anos esa primavera) estuvo en bando de 12- 
17 incluyendo adultos e inmaduros, participé en escaramuzas, agresiones y carreras, muchas 











Distribuciôn de los bandes de avutardas en el lek Camarma el 16 de abril de 2001 tras la 
explosion del lek, en relaciôn con la distribuciôn de barbechos (parcelas rojas), rastrojos 
(amariilas), vezas (verdes), eriales (grises) y reste de parcelas (siembras nacidas, 
parcelas labradas y etras; sin celerear). Peligene de traze negre gruese = limite de la 
zena definida cerne area de lek.
En esta fecha la principal agregaciôn estuvo en tomo a la gran veza del Colegio (6 machos 
solos con >20 hembras, 3 machos solos con 21 hembras), con 1 macho solitario junto a 7 
hembras en barbecho al Sur; 2 machos solos con 6 hembras en el sector intermedio, y 3 
machos solos con 10 hembras en Practicante. La distribuciôn de las avutardas a Io largo del 
mes de abril se resume a continuaciôn:
El 2 de abril estaban todos los machos en Colegio, con 6 hembras; en el sector 
intermedio, 11 hembras. El 6 de abril, machos agrupados y 1 solitario cerca de la veza del 
Colegio, donde habia 15 hembras; 43 hembras en el sector intermedio; >30 hembras y 5 
machos en Practicante, en la zona habituai del macho LvB97.
9-11 abril: 13 machos, 16-24 hembras en Colegio; 20-27 hembras en sector intermedio; 
5 machos solitarios con unas 10 hembras en Practicante.
19-20 abril: 3-10 machos solos, 8 en bando, 20-35 hembras cerca de la veza, 1-2 

















Distribuciôn acumuiada de los bandes de hembras (puntos rojos) en ei iek Camarma en 
abrii de 2001 (4 muestreos del iek), parceias rojas = barbechos, amariiias = rastrojos, 
verdes = vezas, grises = eriaies, sin coiorear = reste de parcelas (siembras nacidas, 
parcelas labradas y otras). Poligonos coloreados = zonas de exhibiciôn de los distintos 
machos marcados (ver comentarios para cada une de elles en Apéndice 1.45), poiigono 
de trazo negro grueso = limite de la zona definida como àrea de iek.
En 2001, las hembras se distribuyeron entre los très sectores, utilizando la veza del Colegio, 









Distribuciôn acumuiada de los machos solitarios (puntos azules) en el lek Camarma en 
abril de 2001 (4 muestreos del lek), parcelas rojas = barbechos, amariilas = rastrojos, 
verdes = vezas, grises = eriales, sin coiorear = resto de parcelas (siembras nacidas, 
parcelas labradas y otras). Poligonos coloreados = zonas de exhibiciôn de los distintos 
machos marcados, poiigono de trazo negro grueso = limite de la zona definida como 
àrea de lek.
Los machos ocuparon también los très sectores.
Zonas de exhibiciôn utilizadas en abril de 2001 por cada uno de los machos marcados en 
el lek Camarma; los cuadrados senalan las localizaciones de interacciones agresivas 
con otros machos, durante dicho periodo de exhibiciôn en solitario.
El macho LvB97, que el 2 de abril estaba en bando de 16 machos en Colegio, fue visto en 
Practicante ya el 9 de abril. Este ano hubo otros 2-4 machos solitarios en su zona, aunque en 
torno a 1 Km. al Sur de la zona habituai del LvB97, en otro barbecho con hembras. Sin 
embargo, este ano el LvB97 no estuvo tan aquerenciado al barbecho de otros anos, y parece 
que no defendiô tan claramente un territorio, como aparentemente sucediô el ano anterior.
El macho HvBti99 repitiô la zona de ahos anteriores. Estuvo solo desde el dta 2 de 
abril. Intenté côpular con 6 hembras el 9 abril, con 12 hembras el 10 abril, en la misma parcela 
que en dias anteriores, con la presencia de 2 machos solitarios a <100m. El dia 16 acaba 
cortejando a 4 hembras de un grupo de 8, junto a otro macho solitario que estaba situado en un 
rastrojo cercano, la misma parcela que utilizo en el ano 2000. Varios intentos de copula. No 
hubo agresiones con otros machos cercanos, aunque cuando e! HvBti99 hizo rueda, estuvo 
generalmente fuera de la vista de ellos. El 17 de abril: sigue solo con 1 hembra en la parcela 
situada junto a la del dia anterior. Este macho mostro una clara preferencia por una zona 
concreta del sector Colegio, donde pasô largos periodos de tiempo exhibiéndose en solitario 
junto a pequenos grupos de hembras. En 1999 hubo agresiones con otros del grupo, quienes le 
interrumpieron intentos de copula, intentando reintegrarle al grupo. Sin embargo, el HvBti99 fue 
de los machos que mâs tiempo estuvieron solitarios. Sin embargo, no se puede afirmar que 
defendiese inequivocamente su territorio, ya que mostro pocas interacciones agresivas con 
otros machos solitarios (1 a joven el 19 abril 1999, 1 a adulto solitario el 10 abril 2000, 1 a 
adulto solitario el 11 abril 2001). Tampoco parecié defender un harén de hembras, ya que ni la 
cantidad variable de éstas, ni la presencia irregular de algunas marcadas apoyan que asi 
fuese. Mâs bien se puede decir que permaneciô aquerenciado a una zona mâs o menos 
concreta, pero sin defensa exclusiva de la misma, y que en esa zona tuvo un éxito de copula 
elevado -copulô con varias hembras cercanas-, gracias a que, probablemente, su estatus era 
conocido y respetado por los demâs machos.
El macho UaNti99 ocupô la misma zona que otros ahos, aunque permaneciô mucho 
mâs tiempo en bando que solitario.
Los machos HvBti99 y UaNti99 repitieron zona de exhibiciôn este ano, y en ahos 
siguientes, hasta al menos el aho 2006.
El macho TvB97 estuvo en bando, igual que el XvBtiOl.
El macho TvB97 estuvo en 2002 pocos dias solitario al Oeste de la veza del Colegio, 












Entre 1998 y 2003 se muestrearon repetidamente un numéro medio de 825 parcelas 
cada ano durante la estaciôn reproductiva, en los meses de marzo y abril. El porcentaje 
de cada tipo de terreno en el àrea de estudio se muestra en la Tabla A.8.1.
Tabla A.8.1. Distribuciôn de los tipos de terreno en el area de estudio








El estado de labor de las parcelas en esta zona es bianual, por lo que el uso de las 
parcelas cambiô entre superficies sembradas y superficies labradas cada ano (Tabla 
A.8.2). A primeros del mes de julio las siembras son cosechadas y se convierten en 
rastrojos, que en la mayoria de las ocasiones son conservados sin roturar como minimo 
hasta el mes de enero, como dictaminan las medidas agroambientales de la P.A.C 
(Politica Agraria Comùn) europea. En tune ion del régimen de Iluvias de cada ano, estos 
rastrojos pueden ser labrados ese mismo mes, o bien, si el ano es seco, serân 
conservados hasta el mes de marzo, cuando las primeras Iluvias primaverales favorecen 
el laboreo de las parcelas. Esto supone que los rastrojos representen un importante 
recurso alimentario durante las primeras semanas de vida de los polios, aunque no 
estable a largo plazo -varios anos-.
Los rastrojos son labrados en un 98% de los casos, quedando ûnicamente algo 
mâs de un 2% sin labrar, generalmente por contratiempos ocurridos durante la época de 
laboreo. Los terrenos labrados son sembrados al ano siguiente en un 88%, completando 
de esta forma el ciclo agncola. En ocasiones algunos labrados no son sembrados, sino 
que dan lugar a los barbechos (3.54 %) o, de nuevo, son labrados y pasan el ciclo 
agricola sin producir (9%). El 56 % de los barbechos permanecen inalterados al ano 
siguiente y el 40 % de los barbechos entran nuevamente en el ciclo agn'cola. Solo el 2 % 
de los barbechos se mantienen dos anos o mâs sin ningùn tipo de laboreo y se 
convierten en pastos utilizables por el ganado de la zona. El 80% de los pastos 
permanece inalterado ano tras ano. Un porcentaje pequefio de pastos (11%) son
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labrados, integrândose nuevamente en el ciclo, y una cantidad menor (9 %) es reciclada 
para terrenos utiles para la avutarda (olivares, vinedos, eriales).
La pérdida anual de habitat para la Avutarda es pequena, pero constante. 
Cualquier terreno agn'cola o util para la especie puede dejar de ser util por construcciôn 
de infraestructuras. La superficie del area de estudio que no retoma nunca a la actividad 
agricola, incrementô su abundancia en un 0,3 % cada ano. Segùn nuestros datos, el 
habitat disponible para las Avutardas -reproducciôn y alimentaciôn- disminuyô durante 
el periodo de estudio (1998-2003) en un 1.6 %. Este valor es difîcilmente extrapolable 
a otro intervalo de tiempo diferente, debido a las fuertes presiones para la construcciôn 
de infraestructuras y viviendas a las que esta sometida la zona, lo que hace que la tasa 
de destrucciôn de habitat no sea un fenômeno predecible a largo plazo. Teniendo en 
cuenta las precauciones descri tas, una extrapolaciôn a 50 anos con el mismo ritmo de 
pérdida de habitat implican'a la desapariciôn aproximada del 16 % del habitat 
potencialmente util para la avutarda.
Tabla A.8.2. Porcentaje medio de cambios de labor en las parcelas visitadas anualmente de 
1998-2003
Estado de los terrenos 
1998-2003 Siembra Labrado Bart)echo Pasto
Otros
utiles Infraestructuras
Siembra - 97 79 2 11 - 0.09 0.04
Labrado 87.63 8.56 3.54 - 0.27 -
Baitecho - 39.56 55.52 1.88 2.01 1.02
Pasto - 10.90 - 80.05 9.05 -
Otros utiles - 3.11 3.82 - 90.02 3.05
Infraestructuras - - - - - 100.00
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Apéndice 3
Distancia al nido en funciôn de los dias transcurridos desde la éclosion
Mediante radiotelemetria de las hembras cuyas puestas eclosionaron se registrô la 
distancia de alejamiento al nido durante las primeras semanas después de la éclosion 
(datos propios no publicados, Figura A-8.1). La distancia del alejamiento se incrementô 
de manera sigmoidea (Fig. A-8.1, llnea negra). El punto de inflexion de este incrementô 
muestra que la maxima velocidad de alejamiento del nido se produjo a los 33 dias de la 
éclosion y que la distancia media recorrida en ese tiempo fue 0.5 km. Nôtese la escala 
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Dias transcurridos desde la edosion
Figura A 8.1 Distancia al nido en funciôn de los dias transcurridos 
desde la eclosiôn
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